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"There is more to life than being fit, and there is more 
to ecological productivity than prey biomass" (Rich, 
1984a) 
1. EINLEITUNG 
Die "Detritus- fressende" Makrofauna mariner Sedimente 
lebt von partikulärer organischer Substanz, die zu einem 
großen Teil erst durch Sedimentation auf den Meeresboden 
gelangt ist. Produktionsbiologische und 
sedimentologische Konsequenzen (Bioturbation) dieser 
Lebensweise werden gegenwärtig intensiv erforscht (Gray, 
1981, Rhoads, 1974 , Reise , 1985). Wohngang- und Röhren-
bauende Infauna ist ortsgebunden . Daher erhebt sich die 
Frage, wie weit es Rückkopplungseffekte mit dem 
umgebenden, Nahrung liefernden Sediment gibt. In einigen 




im näheren Umfeld der Benthostiere 
als "gardening" bezeichnet wird 
Ger lach, 1978). Die Rolle von 
Bakterien in der Nahrung Detritus-fressender Makrofauna 
ist bereits Gegenstand zahlreicher Untersuchungen (z . B. 
Newell, 1965, Fenchel, 1970, Hanson , 1982, Tenore et 
al . , 1984, Levinton et al. , 1984, Smith et al., 1985) . 
Dagegen sind Wirkungen der Infauna auf mikrobiell 
gesteuerte benthische Stoffkreisläufe, die produktions-
biologische Aspekte nur indirekt berühren, bisher wenig 
erforscht (Aller & Yingst, 1978, Yingst & Rhoads, 1980) . 
Zwar befaßt sich die in geologischen Disziplinen ange-
siedelte Geochemie eingehend mit Stoffumsetzungen im 
Sediment . Doch bleiben hierbei molekularbiologische 
Aspekte wie biokatalytische Regulationsmechanismen meist 
unbeachtet. Nur selten wird einmal der Versuch unternom-
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men, geochemische, auf Konzentrationsmessungen und 
mathematischen Diffusionsmodellen beruhende Nährstoff -
"Flüsse " mit mikrobiellen oder enzymatischen Stoffum-
satzraten bzw. Aktivitäten in Einklang zu bringen 
(Billen, 1982) . 
Mikrobiologische und enzymatische 
biokatalytische Reaktionspotentiale 




Regulationsmechanismen und vermögen damit auch 






Sediment eine Brücke zwischen rein 
produktionsbiologisch und rein geochemisch orientierten 
Forschungsschwerpunkten schlagen. Aufgrund dieser 
Brückenfunktion verspricht die molekularbiologische 
Betrachtungsweise auch systemökologisch eine neue 
Dimension zu erschließen. 
In der vorliegenden Arbeit soll der Frage nachgegangen 
werden, welchen Einfluß Detritus-Nahrungsketten und 
Sediment- fressende sessile Infauna auf mikrobiell-
biochemische Umsetzungen des Kohlenstoffs haben . Mit 
einer ähnlichen Fragestellung im terrestrischen Bereich 
haben sich schon vor mehr als einem Jahrhundert der 
vielzitierte C. Darwin (1881), und noch einige Jahre 
davor bereits der Genius loci, V. Hensen aus Kiel 
(1877), beschäftigt . 
Einer Besonderheit des Meeresbodens galt es bei dieser 
Fragestellung vor allem Rechnung zu tragen: Mehr als 90 
Prozent des Meeresbodens sind permanent kälter als s0 c 
(Kinne, 1970). Das könnte eine erhebliche Verlangsamung 
der Abbauprozesse auf dem Meeresboden bedeuten (z . B. 
Jannasch et al., 1971). Schon vor einiger Zeit haben 
Vermutungen über eine Temperaturlimitierung des 
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Kohlenstoffabbaus in kälteren Meeresgebieten eine 
heftige Diskussion über die Bedeutung des Exports 
organischer Substanz aus polaren Überschußgebieten 
ausgelöst (Sorokin , 1971, Banse , 1974). Ferner ist die 
Hypothese aufgestellt worden, daß gerade der 
(extrazellulär-enzymatische ) Abbau partikulärer 
organischer Substanz also der dem Benthos durch 
Sedimentation und horizontale Advektion zugeführten 
Energieform, primar Temperatur-kontrolliert verläuft. 
Dagegen soll beim Abbau gelöster Kohlenstoffverbindungen 
der Temperatureinfluß hinter anderen 
zurücktreten (Godshalk & Wetzel, 1977) . 
Milieufaktoren 
Andererseits dürfte gerade beim enzymatischen Abbau 
organischer Partikel dem mechanischen und biochemischen 
"Aufschluß" durch Makrozoobenthos eine entscheidende 
Rolle zufallen (Sieburth & Dietz, 1974). Demnach müßte 
man den Einflußgrößen "Makrozoobenthos" und "tiefe 
Temperatur" entgegengesetzte Wirkungen auf den Umsatz 
partikulären Kohlenstoffs beimessen . 
Extremwirkungen dieser beiden Parameter waren in einem 
durch hohe Makrofauna-Abundanz gekennzeichneten 
Untersuchungsgebiet im Antarktischen Ozean (NW Weddell-
See, Bransfield- Straße)zu erwarten. Vergleichsmöglich-
keiten lieferten weniger produktive Sedimente aus der 
Norwegischen See . Vergleichende Einzeluntersuchungen, 
die einen hohen Aufwand an Parallelproben erforderten, 
wurden in Litoral - und Sublitoral-Sedimenten der Nord-
und Ostsee (Kieler Bucht) durchgeführt. Mikrobiologische 
und biochemische Meßgrößen sollten exemplarisch die 
wichtigsten Teilprozesse katabolischer und anabolischer 
Kohlenstoff-Umsetzungen im "bioturbaten", Makrofauna-
beeinflußten Sediment erfassen . Sie sollten damit auch 
einen Einblick in den benthischen Energiefluß gewähren, 
der nach einer Hypothese von Höpner-Petersen (1984) in 
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hohen geographischen Breiten eine besondere Qualität 
besitzt. 
Zunächst erhebt sich die Frage nach bakteriellen 
Anreicherungsprozessen im Gefolge einer detritovoren 
Infauna . Dabei ist stets zu berücksichtigen, daß 
"Detritus " (Definitionen in Abschnitt 3.1.1) nicht nur 
die Nahrungsgrundlage dieser Benthostiere, sondern auch 
das natürliche Anreicherungssubstrat für bakterielle 
Destruenten schlechthin darstellt. Am Beispiel von 
Detritusnahrungsketten auf Makroalgenbasis soll daher 
der Aspekt mikrobieller "Konditionierung" (White et 
al.,1979) von potentieller Detritus-Nahrung erörtert 










umgebenden, Bioturbations- freien Sediment. Wegen 
bekannter Unzulänglichkeiten herkömmlicher mikrobiolo-
gischer Analysenmethoden in Sedimenten wurde ein beson-
deres Gewicht auf die Analyse chemischer Biomasse-Marker 
gelegt. 
Mikrobiologisch-enzymatische Aktivitätsmessungen erfolg-
ten im wesentlichen auf drei Ebenen: 
1. für Primär- Reaktionen des extrazellulär- enzymatischen 
Abbaus organischer Partikel, also der Umsetzung von 
partikulärer zu gelöster organischer Substanz; 2. für 
die nachgeordneten Stufen der Inkorporation und 
Mineralisierung gelöster (niederrnolekularer) 
"Modellsubstrate" wie Glucose und Acetat zu co2 ; sowie 
3. für die entgegengesetzten Prozesse der co2- Fixierung 
(vor allem durch fakultativ und obligat 
chemolithoautotrophe Bakterien). Damit waren die 
wesentlichen Bakterien-Funktionen in aquatischen 
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-Nahrungsketten repräsentiert (Ehrlich , 1986) . 
Während mikrobiologische Aspekte bei der Formulierung 
systemökologischer Grundlagen bisher wenig 
berücksichtigt wurden (Reichardt , 1978), hat die 
mikrobiologische Analytik auch der Sedimente in der 
letzten Zeit eine stürmische Entwicklung erfahren. Im 
Gegensatz zu den für Ökosystemtheorien bisher maßgebli -
chen Eukaryonten besitzen Prokaryonten eine große 
physiologische Mannigfaltigkeit. Deshalb erhebt sich oft 
die Frage nach dem ökologischen Stellenwert bestimmter 
mikrobiologischer Meßparameter. Ein Beispiel hierfür ist 
die ökologische Wertung der chemolithoautotrophen co2-
Fixierung . 
Schließlich stehen viele Methoden der mikrobiologischen 
Sedimentanalyse noch in der Bewährungsprobe . Daher ist 
es auch in diesen Untersuchungen unvermeidlich, der 
Erörterung methodischer Fragen mehr Aufmerksamkeit zu 
widmen, als dieses in anderen Sparten der Biologischen 
Meereskunde üblich wäre. 
2. UNTERSUCHUNGSOBJEKTE UND METHODEN 
2 . 1 UNTERSUCHUNGSOBJEKTE 
A) Polare Meeresgebiete 
Antarktische Makroalgen für Wachstumsmessungen und 
Versuche mit künstlich hergestelltem Detritus wurden im 
Litoralbereich der King George Insel vor der Antarktis-
Station "H . Arctowski" geerntet (Dieckmann et al., 1985, 
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Reichardt & Dieckmann, 1985) . 
Großkastengreifer- Proben (0.25 antarktischer 
Sedimente stammten aus Meerestiefen von 70 bis 4420 mim 
Bereich der nordwestlichen Weddell - See und der 
Bransfield- Straße (Abb . 2.1. - 1) . Die Probenentna hmen 
erfolgten an Bord des Forschungsschifs "Polarstern" 
während zwei aufeinander folgender Südsommer (25 . 11 . -
23.12 . 1983 und 18.11. - 4.12 . 1984; Fütterer, 1984 ; Hempel , 
1985). 
Auf die gleiche Weise wurden Proben aphotischer 
Sedimente des Vöring-Plateaus (Norwegische See) aus 480 
bis 1960 m Wassertiefe erhalten . (Abb . 2.1 .-2). Hierzu 
gab eine Reise des Forschungsschiffs "Poseidon" während 
des Nordsommers (20 . 7.-28 . 7.1985) Gelegenheit (Gerlach, 
1987) . 
B) Küstennahe Meeresgebiete der gemäßigten Klimazone 
Im Rahmen längerer Untersuchungsserien wurden bestimmte 
Probenstationen im Flachwasser in ca . 1- 3- wöchigen 
Abständen vom Herbst bis zum Frühjahr mit kleineren 
Forschungsschiffen angelaufen. 
Für bakteriologische Bestimmungen und Isolierungen 
dienten Wasser- und Sedimentproben , die mit Hilfe eines 
Niskin-Schöpfers bzw. eines Backengreifers aus der 
oberen Chesapeake Bay (Annapolis - Baltimore) entnommen 
wurden (Reichardt et al., 1983). 
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ro ~n i<kln 1 1 ~ , 1 6 • 7 . - 1. ll • 1 9 8 S 
l\bb. 2 . 1 . 2 Kastengre ifersta tionen auf dem 
Vöring-PJateau . Aus : Cerlach et al . (1987) 
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q, 
Reineck-Kastengreifer- Proben aus dem Forschungsgebiet 
"Hausgarten " bei Boknis Eck in der Kieler Bucht (Wefer 
et al . , 1974) dienten für Enzymanalysen und Laborexperi-
mente. Zum Transport von Teilproben wurden in der Regel 
Plexiglas-Rohre (60 mm Durchmesser, ca. 30 cm Länge) 
benutzt (Reichardt, 1986 a und b, 1987 a). 
2.2 UNTERSUCHUNGSMETHODEN 
1. Aufteilung und Vorbereitung der Sedimentproben zur 
Analyse 
Die Sedimente wurde in der Regel unmittelbar nach der 
Entnahme von Teilproben (Plexiglasrohre oder 
hitzesterilisierte Metallstechkästen) bei der in situ 
herrschenden Temperatur und unter aseptischen 
Bedingungen weiter verarbeitet. In den Polargebieten 
stand ein auf O 0 c gekühlter Labor-Container (Antarktis) 
oder mindestens ein entsprechend eingestellter 
Klimaschrank (Norwegische See) zur Verfügung. 
Der Aufnahme vertikaler Schichtungsprofile für 
verschiedene mikrobiologische 
Redoxpotentialmessungen mit einer 
Parameter gingen 
Pt-Ag/AgCl-Elektrode 
voraus, um die auszuwählenden Meßpunkte an der Lage der 
Redoxpotentialsprungschicht zu orientieren. Bioturbate 
Strukturen wie Wurmröhren wurden durch Aufbrechen von 
Stechkasten-Inhalten freigelegt und mit besonderen 
Spateln abgetragen oder unter Erhaltung der Sediment-
Struktur inkubiert. Grundsätzlich wurde zwischen 
Struktur-erhaltenden und Struktur-zerstörenden Analysen 
unterschieden: In die erste Gruppe fiel die Inkubation 
von Sedimentkern-Abschnitten mit Radioisotopen-
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markierten Substraten, die injiziert wurden . Zur 
Injektion dienten bis zu 5 cm lange Kleinkerne , die mit 
5 cm3-Einmal- Spritzen gezogen und mit Lamellen- Stopfen 
verschlossen wurden. Bei der zweiten Gruppe von Analysen 




mit Radioisotopen für relative 
Temperaturabhängigkeiten), um 
für Enzymtests und chemische 
Parameter oder um eine Bestimmung von Bakterien-Dichten . 
In der Regel wurden Dreifachbestimmungen bei den in situ 
herrschenden Temperaturen durchgeführt. Mikrobiologische 
oder enzymatische Analysen wurden unverzüglich nach der 
Proben- Entnahme angesetzt. Parallelproben zur Bestimmung 
von Wassergehalt, Glühverlust und Korngröße sowie für 
organisch- chemische Analysen wurden oft bei - 30 °c 
eingefroren und anschließend lyophilisiert. Proben zur 
fluoreszenzmikroskopischen Direktzählung von Bakterien 
(0 . 1 crn3 ) wurden zunächst in 4% Formaldehyd fixiert. 
Allgemein Benthos-ökologische Methoden wie Gewichts - und 
Korngrößen- Analysen sowie Makrofauna-Untersuchungen 
orientierten sich an Holme & Mc Intyre (1984) . Bei der 
taxonomischen Bestimmung einiger Makrofauna-Exemplare 
haben dankenswerterweise Drs. L.Schulz und M.Schweimanns 
aus dem zoologischen Institut der Universität Kiel 
geholfen. 
2. Analytik 
A) Eine Direktzählung von Bakterien (als epiphytischer 
Aufwuchs oder in Sedimentproben) erfolgte unter einem 
Auflicht-Fluoreszenzmikroskop an Acridinorange- gefärbten 
Präparaten (Zimmermann & Meyer- Reil, 1974, Weise & 
Rheinheimer, 1979; Reichardt & Dieckmann, 1985, 
Reichardt, 1987 g). 
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B) Für verschiedene physiologisch definierte Bak-
teriengruppen wurden Keimzahl - Bestimmungen auf Agarplat-
ten ( "colony forming units : CFU") im Spatelverfahren 
oder in flüssigen Anreicherungsmedien ("most probable 
number : MPN " ) durchgeführt (Reichardt, 1978) . Gewöhnlich 
wurden 0.1 cm3 Sedimentprobe in einer abgesägten 1 .0 
cm
3
-Einmalspritze in 10 ml sterilem künstlichem Seewas-
ser 2 mal 15 s unter Eiskühlung mit einem hochtourigen 
Ultraturrax-Handmixstab dispergiert , um als Anfangsstufe 
einer Verdünnungsreihe (in Zehnerschritten ) zu d i enen. 
Epizoische Bakterien wurden mit einer Agar- Abdrucktech-
nik von vorher gehälterten und mehrfach mit sterilem 
Seewasser gespülten Makroinvertebraten isoliert 
(Reichardt, 1987c). 
Selektive Anreicherungsmedien wurden zum Nachweis der 
folgenden Bakteriengruppen eingesetzt : Fe- Reduzierer, 
Mn- Oxydierer, Thiosulfat-Oxydierer,Arnmonium- Nitrifizie-
rer, Desulfurizierer (Desulfovibrio); proteolytische 
(Gelatine- abbauende), Cellulose- abbauende, Chitin-
abbauende und Agar-abbauende Bakterien (Reichardt, 1978; 
1986a, 1987c) . Die Salzkonzentration dieser Medien war 
auf die Salinität der untersuchten Sedimente 
und betrug maximal 25 °/oo (siehe Reichardt 
1983). Inkubiert wurde bis zu sechs Wochen 
abgestimmt 
et al . , 
bei 18°C 
unter aeroben und (teilweise) anaeroben Bedingungen (Ar-
Atmosphäre ) . Psychrophile und psychrotrophe Bakterien 
wurden bei O 0 c inkubiert (Reichardt, 1987c) . 
C ) In einer numerisch-taxonomischen Analyse Chitin-
abbauender Bakterien orientierte sich die Auswahl 
physiologischer Merkrnalskriterien über rein taxonomische 
Erf ordernisse hinaus auch an ökologischen Maßstäben wie 
Salztoleranz, Temperatur- und pH- Spannen des Wachstums 
sowie Abhängigkeit des Chitin-Abbaus von einer 
organischen N- Quelle . Zur Computer- Auswertung wurden 
17 
zwei verschiedene Ähnlichkeitsindices (SM und 
herangezogen (Reichardt et al.,1983) . 
D ) Phospholipid-Fettsäuren- Biomarker: 
Extraktion und Analytik folgten den von Whi te et al . 
( 1979a), Bobbie & White (1980), Guckert et al . (1985) und 
Kerger et al . (1986) beschriebenen Methoden . 
20 mg Zellen oder 1- 10 g lyophilisiertes Sediment wurden 
in 50 mM Phosphat-Puffer, pH 7.4, suspendiert und in 
Scheidetrichtern einer zweiphasigen Lipid-Extraktion 
nach Bligh & Dyer unterworfen (1 . Phase : ca . 12 h , 
2.Phase : 2- 24 h) . Nach Trocknung der Chloroform- Phase im 
Rotationsverdampfer wurde die e xtrahierte Lipid- Fraktion 
in 0 . 1 ml Chloroform aufgenommen und einer Kieselsäure-
Säulenchromatographie unterworfen (Unisil , 100-200 
mesh) . Elution mit Chloroform, Aceton und Methanol 
lieferte die Fraktionen der Neutralfette, der 
Glycolipide und der Phospholipide. Diese wurden nach 
Trocknung im Stickstoffstrom bei - 20 °c aufbewahrt. 
Zur Methylierung der in den Phospholipiden gebundenen 
Fettsäuren wurde eine milde alkalische Methanolyse 
durchgeführt (White et al . , 1979) . Dazu wurde die 
Phospholipid- Fraktion in 1 ml Methanol : Toluol (1 : 1, v :v) 
und 1 ml 0 . 2 N KOH in Methanol gelöst, 15 min bei 37 °c 
inkubiert und mit 1 M Essigsäure auf pH 6 . 0 gebracht. 
Nach 5 min intensiven Schüttelns mit je 2 ml Chloroform 
und aqua dest . sowie Zentrifugation konnten die 
Phospholipid-Fettsäure-Methylester und nicht verseif-
baren Glycerophosphate in der organischen Phase von den 
(aus Diacyl-Phospholipiden gebildeten) Glycerophosphaten 
i n der Wasserphase abgetrennt werden. Die Fettsäureme-
t hylester wurden in drei Extraktionsgängen in der Chlo-
r o formphase gesammelt und anschließend unter Stickstoff 
getrocknet . Die Wasserphase wurde für Diacyl - Bestimmun-
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gen aufbewahrt . 
Vor der gaschromatographischen Analyse wurden die 
Fettsäuremethylester und die Hydroxy - Fettsäuremethyl -
ester dünnschichtchromatographisch gereinigt . Hierzu 
dienten Whatman K6 - (250 ~m) - Silicagel- Platten mit n -
Hexan : Diäthyläther als Laufmittel. Die Front en der Fett-
säure- Methylester (FAME, RF 0.55-0 . 65) und der Hydroxy-
fettsäure - Methylester (OH-FAME, RF 0.30-0.36) wurden mit 
0.01% wäßriger Rhodamin- Lösung unter UV- Licht sichtbar 
gemacht, quantitativ von der Glasunterlage in präpa-
rierte Pasteurpipetten überführt und hierin mit Chloro-
form (FAME) oder 1 : 1- Chloroform:Methanol (OH-FAME) 
eluiert . Die unter Stickstoff getrockneten Eluate dien-
ten zur Einspritzung in den Gaschromatographen. 
Die gaschromatographische Quantifizierung der Fettsäure-
Methylester erfolgte mit einem "Varian 3700 "-
Kapillargaschromatographen mit FID- Detektor (und 
Autosampler) durch Vergleich mit einem internen Standard 
(19:0) - Bobbie & White , 1980). Co- Elution in polaren und 
apolaren Kapillarsäulen (0.2 mm innerer Durchmesser) 
diente zur vorläufigen Bestätigung der Peaks. Hydroxy-
Fettsäuremethylester wurden vor ihrer Injektion mit N.0-
bis - (trimethylsilyl-)trifluoracetamid derivatisiert. 
Zur Identifizierung der FAME mit Bestätigung 
ungesättigter Bindungen und Methylverzweigungen diente 
eine Gaschromatographie-Massenspektrometer- Kombination 
( GC-MS) mit einem Hewlett- Packard RTE-6/VM-Daten-System 
(Guckert et al . , 1985) . Doppelbindungen wurden nach 
Bildung von Dimethylsulfid-Addukten im GC- MS 
nachgewiesen . - Reichardt, 1987f) . 
E) Polyhydroxy- ß- buttersäure wurde gaschromatographisch 
nach der Methode von Findlay & White (1983) bestimmt 
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(Reichardt, 1987f) . 
F) ATP diente als ein globaler Biomasse-Analogwert 
(Reichardt, 1978) und wurde enzymatisch im Luciferin-
Luciferase-Test nach Extraktion der Probe mit Tris-HCl -
Puffer, pH 7 . 7, (5 min bei 100 °c) bestimmt (Reichardt & 
Dieckmann, 1985). 
G) Der Proteingehalt von Bakterien-Kulturen und 
Sedimenten wurde nach einer Modifikation der Methode von 
Lowry et al . (Herbert et al ., 1971) bestimmt. 
H) Kurz-Zeit- Inkubation von 3H-markiertem Methyl-
Thymidin in DNA diente als ein Maß für Bakterien-
Produktion im Sediment. Diese Bestimmung erfolgte nach 
Findlay et al. (1984). <Reichardt, 1987 g> . 
I) Die untersuchten mikroheterotrophen Aktivitäten 
umfaßten Inkorporation von Glucose und (teilweise) 





Substrate zu co2 
gleichzeitige 
(Reichardt & 
In kleine Sedimentkern- Segmente (0.4 cm3 aus abgesägten 
5 cm3-spritzen) wurden Mikromengen (5 µ l) von (U)-14c-
Glucose hoher spezifischer Aktivität (9.3 13 . 3 
MBq/µ Mol) injiziert. Alternativ wurden Sedimentvolumina 
von 0 . 1 bis 0.5 cm3 mit 100 bis 500 µ l (11 .1 kBq) (U) -
14c-Glucose (163 kBq/µMol) oder Acetat (89 kBq/µ Mol) in 
sterilem künstlichem oder membranfiltriertem Seewasser 
i nkubiert. 
Inkorporation und Mineralisierung wurden gleichzeitig 
während 0.5 - 2 Stunden Inkubation und gewöhnlich bei 
in situ-Temperaturen bestimmt. Nach dem Reaktions - Stop 
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mit 4% Formaldehyd und Ansäuerung mit 1 N H2so4 auf pH 
2.0 wurde das Sediment zweimal in 8 ml sterilem 
Seewasser gewaschen und abzentrifugiert (15 min, 6000 g) 
sowie schließlich bei 60 °c getrocknet. Der von den 
Mikroheterotrophen inkorporierte 14c - Kohlenstoff wurde 
nach Umsetzung zu 14co2 in einem Verbrennungsautomaten 
und nachfolgender Messung im Flüssigkeitsszintillations-
zähler ermittelt . Der während der Inkubation zu co2 
mineralisierte Kohlenstoffanteil wurde in Phenyläthyla-
min- getränktem Filterpapier aufgefangen und in einer 
Szintillationsflüssigkeit auf Toluol- Basis gemessen. Bei 
der Berechnung der potentiellen Umsatzraten wurden die 
Meßwerte aus Formaldehyd- (4%) - vergifteten Blindansätzen 
subtrahiert.- Reichardt & Morita, 1982 b und c, 
Reichardt, 1987 b,e und g). 
K) Radiorespirometrische Bestimmungen mit 
positionsmarkierten Glucose-Substraten wurden analog 
durchgeführt (Reichardt & Morita, 1982c , Reichardt, 
1987e). 
L) Um co2- Dunkelfixierung unter weitgehender Erhaltung 
der Sediment- Feinstruktur zu erfassen, wurde Natt14co3in 
Klein-Kerne (bis zu 5 cm Länge, in abgesägten 5 cm3-
Spritzen) mit Hilfe einer speziell konstruierten 
Injektionsvorrichtung injiziert. (Diese wurde 
dankenswerterweise von V. Martens, I.f.M., hergestellt). 
Aus einer 50 ~1 -Hamilton-Spritze die mit einem 
Mikroskop-Feintrieb verbunden war, wurden 5 ~l Substrat 
pro cm3 Sediment abgegeben. Ferner wurden 2-3 mm dicke 
Oberflächen- Segmente (Mikrophytobenthos oder ausge-
stanzte Teile von Wurmröhrenwandungen) in den Vertiefun-
gen von "Multiwell"-Platten inkubiert. Diese Ansätze 
wurden während der Inkubation mit Lamellenstopfen ver-
siegelt. weitere Bestimmungen, die u.a. der Temperatur-
abhängigkeit der co2- Fixierung galten, wurden in Auf-
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schwemmungen von Sedimentproben in sterilem Seewasser 
durchgeführt. 
Sterile, alkalische Stanunlösungen von NaH14co3 (370 
37000 kBq pro ml in 1.5 mM NaH12co3 , pH 10.2) wurden vor 
dem Gebrauch mit sterilem künstlichem Seewasser der 
Salinität der Sedimentproben angepaßt. In der Regel 
wurden aktivierende und inhibierende Zusätze gemeinsam 
mit der Substratlösung injiziert. Blind-Ansätze 
erhielten 4 (Volumen)% Formaldehyd (Endkonzentration). 




1 1 cpm 




45 • 0 
µI cm1 45 µI ,m· J 




af!Pr 20h 0 
• 0 
2 • 0 
• • 0 
• • 0 
• 0 
cm 
• • 0 
STNIT ... INJEXTTON x, 243?5 cpm 105742 cpm 105 929 cpm 
so. 100: l6 6% 35.7 % 26.6% 
x 
Abb. 2. 1 . - 3 
Vertikale Injektion von k.lei11en Sedjment-UntP.rker.nen: Verteilung 
des iso topen-mar.kierte11 Substrats in Vertikalprofilen in 
Abhängigkeit von Injektionsvolumen 
22 
Die Proben waren mit Verdunkelungshütchen vor 
Lichteinfall geschützt und wurden 0.5 - 4 h (gewöhnlich 
bei der in situ herrschenden Temperatur) im Dunkeln 
inkubiert . Zur Hemmung der Ribulose-1,5-bisphosphat-
Carboxylase- abhängigen co2-Fixierung wurde Iodacetamid 
(IAM) in Konzentrationen bis zu 20 rnM eingesetzt. Der 
Nitrifikationshernrner "Nitrapyrin" (2-Chlor-6-trichlor-
methylpyridin) erreichte eine Endkonzentration in der 
Sediment-Probe von 10 mg/1. Als potentielle Aktivatoren 
dienten schließlich 1-40 mM Na 2s 2o 3 , s
2
-, NH+, N02- und 
F 2+ e . 
Die Inkubation wurde 
( Endkonzentration: 4%) 








dann in 10 
bei 0-5 OC 
Formaldehyd 
(End-pH 2 . 0 ) 
ml steril-
ca. 30 min 
geschüttelt und abzentrifugiert. Diese Waschprozedur 
wurde einmal wiederholt. Nach Trocknung bei 60 °c wurden 
ausgewogene Sediment-Mengen mit Cellulose-Pulver (etwa 
gleiches Volumen) vermischt und in einer automatischen 
Verbrennungsapparatur für 14c-Proben (Packard) 
verbrannt. Der ursprünglich zelluläre und nunmehr als 
14co2 vorliegende Kohlenstoff wurde in einer Alkylamin-
("Carbosorb" -) haltigen Szintillations- Lösung aufgenom-
men und in einem Flüssigkeits-Szintillationszähler 
bestimmt. 
Die einer Sedimentprobe zugesetzte Menge radioaktiven 
Substrats (NaH14co3 ) wurde über eine Naßverbrennung 
alkalisch gemachter Sedimentproben (NaOH) nach Ablauf 
der Inkubationszeit ermittelt (vgl. Abb. 2.1-3). Um co2-
Fixierungsraten zu erfassen, mußte die Isotopen-Verdün-
nung im Meß-Ansatz bekannt sein. Dazu wurde der Gesamt-
12co2-Gehalt (E 12co2 ) der Probe über die Alkalinität des 
Porenwassers berechnet (Strickland und Parsons, 1972; 
Gargas, 1975). Die für ein 
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Inkubationsintervall ermittelten co2- Fixierungsraten 
wurden direkt auf das eingesetzte Gesamtvolumen der 
Sedimentprobe (cm3 ) bezogen, wenn diese nur einen einzi-
gen Verbrennungsgang erforderte. Bei der Verbrennung von 
Teilproben größer dimensionierter Ansätze war zunächst 
"g Trockengewicht" die Bezugsgröße. Eine Umrechnungsmög-
lichkeit auf Volumenbasis ergab sich aber stets aus dem 
routinemäßig mitbestimmten Wassergehalt pro cm3 . -
(Reichardt, 1986 a, 1987 b, e und g). 
M) In Triton- X- 100- Extrakten wurde zusätzlich die 
Aktivität des Enzyms Ribulose- 1,5- bisphosphatcarboxylase 
(Rubisco) bestimmt (Glover & Morris, 1979, Reichardt , 
1986a). 
N) Enzymaktivitäten, die am Abbau von Strukturpolymeren 
beteiligt sind (Skleroproteasen und Polysaccharasen), 
wurden in Sediment-Extrakten (in Triton-X-100) mit 
partikulären Testsubstraten bestimmt. Diese waren mit 
einem Reaktivfarbstoff in kovalenter Bindung markiert . 
Die Aktivität "POM"-lösender Enzyme ging aus der Zunahme 
gelöster Farbstoff -markierter Verbindungen hervor, die 
nach Zentrifugation photometrisch erfaßt 
release assay") . Menge und Korngröße 
wurde ( "dye 
des Substrats 
wurden standardisiert . Die Inkubation erforderte in der 
Regel mehr als 12 Stunden bei in situ-Temperaturen 
(Reichardt, 1986b, 1987a, e und g). 
Weitere hydrolytische Enzyme wie alkalische Phosphatase, 
Sulfatase und N- Acetyl - Glucosaminidase (Chitobiase) 
wurden mit p-Nitrophenyl- markierten Testsubstraten bei 
in situ-pH-Werten photometrisch bestimmt (Reichardt 
( 1987e-g) . 
O) Pigmentanalysen von Chlorophyllen und Carotinoiden 
erfolgten zunächst an Bord des Forschungsschiffs mit 
24 
einem Spektralphotometer , das Prof. Tilzer, 
dankenswerterweise zur Vefügung gestellt 
Konstanz , 
hatte. An 
weiteren, mit HPLC durchgeführten Analysen war J.Olie , 
Tallahassee , USA, maßgeblich beteiligt : Die Extraktion 
wurde in Methanol und Chloroform in einer Stickstoff-
Atmosphäre im Halbdunkel ausgeführt. Vorgereinigte 
Pigmentextrakte (in Chloroform) wurden in ein "Waters "-
HPLC-System injiziert . Die Pigmente wurden in einem 
linearen Lösungsmittel-Gradienten aus Acetonitril/Wasser 
(9 : 1, V:V) und 75 % Äthylacetat mit einer Flußrate von 2 
ml/min eluiert. 
weitere methodische Einzelheiten sind im Appendix 
aufgeführt. 
3 . ERGEBNISSE UND DISKUSSION 
3.1. BAKTERIEN IM BENTHISCHEN NAHRUNGSNETZ 
3 . 1.1 MAKROPPHYTEN-DETRITUS ALS ANREICHERUNGSSUBSTRAT 
"Organischer Detritus" bildet die Nahrungsgrundlage der 
hier untersuchten benthischen Makrofauna. Damit sei in 
diesem Zusammenhang die Gesamtmenge partikulärer 
organischer Substanz gemeint, die sich aus 
verschiedenen, auf ihrer jeweiligen Trophiestufe funk-
tionslos gewordenen Biomasse-Resten und Abscheidungs-
produkten rekrutiert . Fenchel und Blackburn (1979) haben 
vorgeschlagen , den Begriff "Detritus" auf unbelebte 
Materie einzuschränken. Dieses wäre systemtheoretisch 
wünschenswert , muß aber an der analytischen Praxis 
scheitern. Detrituspartikel dienen heterotrophen Mikro-
organismen in der Regel als Aufwuchssubstrat und Ener-
giequelle. Auf diesen schwer zu trennenden Komplex 
bezieht sich der eingebürgerte "Detritus"-Begriff, der 
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auch hier verwendet werden soll . Die funktionelle Ein-
heit aus Biomasse- "Abfall" und mikrobieller Sekundär-
Biomasse unterliegt permanenten Umsetzungsprozessen und 
wird oft durch "Reife" - Stadien näher gekennzeichnet 
(Povoledo, 1972). Detritus, der detritovoren Benthos-
tieren im marinen Sediment zur Verfügung steht , kann 
planktischen oder benthischen Ursprungs sein . Eigent-
liche Detritus -Nahrungsketten sind aber zunächst in 
solchen Regionen beschrieben worden, in denen benthische 
Makrophyten die Detritusquelle bildeten (Newell, 1965, 
Fenchel, 1970, Fenchel & Jörgensen, 1977, Mann, 1972 und 
1976). Dennoch dürfte planktogener Detritus wegen seiner 
größeren globalen Produktion auch eine wesentlich 
größere Rolle für das zoobenthos spielen (Smetacek, 
1984, Skjoldahl & Wassmann, 1986) . Dies gilt insbeson-
dere für die Tiefsee (Lampitt, 
1986). Für den "Normalfall", 
thische Konsumenten von der 
1985 a, Rice et al., 
daß pelagische und ben-
gleichen (planktischen) 
Energiequelle abhängen, sollte die Zooplankton- und 
Zoobenthosdichte in Abhängigkeit von der Meerestiefe 
gleichsinnig abnehmen (Rowe et al., 1974). 
Die Zufuhr von Detritus-Partikeln zum Benthal läßt sich 
grob durch Modelle des vertikalen Partikelflusses 
quantifizieren (Suess , 1980, Pace et al . , 1987) und soll 
in 1000 m Wassertiefe nur noch etwa ein Zehntel des 
Oberflächenwertes betragen . Unterhalb dieser Wassertiefe 
liegen aber etwa 60 Prozent des gesamten Meeresbodens 
(Lampitt, 1985 b) . Die Energiezufuhr zu dem hier 
angesiedelten Benthos unterliegt in höheren Breiten 
außerdem starken jahreszeitlichen 
Prirnärproduktion (Lampitt, 1985 a, 
Schwankungen der 
Rice et al . , 1986). 
Die 
dem 
Bedeutung eines zusätzlichen 
Sehelfbereich in tiefere 
Detritus-Exports aus 
Wasser- und Sediment-
Schichten des Kontinentalhangs wird gegenwärtig gering 
eingeschätzt (Rowe et al. , 1986). 
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Andererseits böte gerade ein Export von Detritus aus der 
Makrophyten- Produktion im euphotischen Benthal eine 
Möglichkeit, den saisonalen Einfluß pelagischer 
Primärproduktion und Sedimentation auf die Versorgung 
des Benthals mit Detritus- Energie zu dämpfen. 
Eigene Untersuchungen im 
einer antarktischen Insel 
euphotischen Litoralgürtel 
haben die Existenz einer 
permanenten Makrophytodetritus-Quelle aufgezeigt 
(Dieckmann et al., 1985) , Perennierende Makroalgen wie 
Himantothallus grandifolius bilden hier bis in 
Wassertiefen von 30 bis 100 m dichte Bestände. Detritus 
formt sich erstens durch Erosion der fruktifizierenden 
Thallus-Enden . Der hierdurch erlittene Biomasse- Verlust 
wird durch hohe Zuwachsraten (entsprechend 2.2 kg 
Frischgewicht oder 4000 kJ pro 10 m Thallus im Monat) 
ungefähr wieder ausgeglichen. Ein zweiter Mechanismus 
der Detritus-Bildung aus Makroalgen resultiert in dieser 
Region aus der Mahlwirkung des im Tidenrhythmus über die 
Algenbestände geschobenen Packeises. Hiervon wird 
vornehmlich die im oberen Litoral angesiedelte, von 
Rotalgen dominierte Vegetation erfaßt . Phytodetritus aus 
solchen antarktischen Makroalgenbeständen wurde auch in 
antarktischen Tiefsee-Sedimenten (bis in 2280 m Tiefe) 
nachgewiesen (Reichardt, 1987 d) . Damit waren die 
Voraussetzungen für Detritusnahrungsketten auf 
Makroalgenbasis auch im Tiefsee- Benthal erfüllt. 
Andererseits stellten Detritusnahrungsketten auf 
Makroalgenbasis in polaren Meeresgebieten eher ein novum 
dar . Da die Nahrungsqualität von Makroalgendetritus 
entscheidend von mikrobiellen Anreicherungs- und 
Abbauprozessen abhängt (Newell, 1965, Newell & Lucas, 
1981), war eine ausreichende mikrobielle 
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"Konditionierung" (White et al., 1979) von Makroalgen-
fragmenten unter den extremen Milieubedingungen in der 
Antarktis nicht a priori zu erwarten . Die Existenz 
extrem kaltadaptierter heterotropher Bakterien in diesem 
Milieu war zwar belegt, ihr Gewicht bei Anreicherungs -
und Abbauprozessen in permanent kalten (ca . O 0 c) Öko-
systemen aber unbekannt. Darüber hinaus gab es Anlaß zu 
der Vermutung , daß der Abbau von Detritus- Partikeln 
stärker temperaturlimitiert ist als andere mikrobielle 
Abbauprozesse (Godshalk & Wetzel, 1977). 
Experimentelle Untersuchungen an künstlichem aus Braun-
und Rotalgen erzeugtem Detritus zeigten schließlich, daß 
die mikrobiologischen Voraussetzungen erfüllt sind, um 
die Existenz von Detritus - Nahrungsketten in der marinen 
Antarktis mit ähnlicher Effizienz wie in gemäßigten 
Breiten zu gewährleisten (Reichardt & Dieckmann, 1985). 
Fütterungsversuche mit antarktischen Amphipoden ergaben, 
daß gealterte, bakterienreiche Braunalgen-Thallusstücke 
viel intensiver konsumiert werden als frische 
bakterienarme Thallusfragmente . 
Bakterielle Aufwuchsbildung an frischem, künstlich 
erzeugtem Makroalgen-Detritus erfolgte bei O 0 c in 
grazing- freien Anreicherungs - Systemen nach einer 1- 3-
tägigen Adaptationsphase exponentiell mit Verdopplungs -
zeiten von 21-27 Stunden und führte zu Besiedelungsdich-
t e n vo n 40 000 Zellen pro rnm2 in der stationären Phase. 
Synchron mit dieser mikrobiell bewirkten Reifung des 
Makroalgen- Detritus vervielfältigte sich der ATP- Gehalt 
und reicherte sich der im Detritus gebundene Stickstoff 
relativ zur Kohlenstoff - Komponente an. Dieses war an 
e inem Abfall des C: N-Verhältnisses (von 19 auf 10 bei 
der Braunalge Himantothallus grandifolious, und von 9 
auf 4 . 5 bei der Rotalge Leptosomia simplex) zu erkennen. 
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Wenn eine relative Zunahme der Stickstoffkomponente im 
Detritus durch eine Abnahme des C: N-Verhältnisses 
angezeigt wird, ist dies oft ein unzuverlässiger 
assimilierbaren Indikator für die Existenz eines leicht 
Bakterien- Aufwuchses (Thayer et al . , 1977, Haines & 
Hanson, 1979, Robinson et al., 1982 , Hanson , 1982) . In 
einer Versuchsanordnung mit UV-bestrahlten Kontrollen 
konnte aber nachgewiesen werden, daß die relative 
Zunahme der Stickstoff - Komponente wesentlich durch 
bakterielle Aufwuchsbildung verursacht wurde . Zugleich 
bedeutete dieses eine qualitative Verbesserung des 
Nährwerts von Makroalgendetritus. 
Auch zum Verständnis mikrobieller Anreicherungsprozesse 
unter dem Einfluß einer detritovoren Makrofauna lieferte 
die im grazing-freien System erzeugte bakterielle 
Aufwuchsbildung grundlegende Informationen . In 
natürlichen Habitaten der Makrofauna war das Spektrum 
potentieller Einflußgrößen vor allem durch grazing-
Effekte und Redox- Gradienten erweitert (3 . 1.2) . 
3 .1. 2 Bakterien-Anreicherung 
Nahrungsumsatz 
durch detritovoren 
Bereits in einer Pionierphase der aquatischen Mikrobio-
logie wurden Bakterien nicht nur als Destruenten gewer-
tet, sondern auch als Nahrungsquelle benthischer Makro-
fauna nachgewiesen (Baier, 1935, ZoBell & Feltham, 
1937). Außerdem können detritovore Benthostiere durch 
Akkumulation und Aufschluß potentieller Bakterien- Sub-
strate (z.B. Sieburth & Dietz, 1972) günstige Voraus-
setzungen für eine erhöhte Bakterienproduktion in ihrer 
unmittelbaren Umgebung ("Zoosphäre" , Reichardt, 1987 c) 
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schaffen. Eine solche positive Rückkopplung zwischen 
Makrobenthos und ingestierter Mikroflora hat Hylleberg 
(1975) als "gardening" beschrieben . 
Heute überwiegt die Tendenz, der mit dem Detritus 
ingestierten Bakterienflora zunehmend eine geringere 
Bedeutung als primäre Nahrungsquelle von Benthostieren 
beizumessen (Ducklow et al., 1986, Kemp, 1987). Indessen 
berührt dieses Umdenken hinsichtlich der 




in erster Linie Oberflächen- Detritusfresser, 
permanent nährstoffreichen Flachwasser- Sedimenten 
(Levinton & Bianchi, 1981, Levinton et al., 1982, 
et al., 1982, Smith et al., 1985). 
Eine unterhalb der Oberfläche extrem bioturbierter 
Tiefsee-Sedimente beobachtete Anhäufung von Makroalgen-
Fragmenten (Reichardt, 1987 d) erinnerte an 
Beobachtungen von Makroalgen- Ingestion durch 
Abarenicola-Arten in Flachwasser-Sedimenten (Hylleberg, 
1975). Während ein experimenteller Nachweis des hierbei 
beschriebenen "gardening"-Phänomens im Tiefseebenthos 
nicht möglich war, gab es mehrere Indizien dafür, daß 
Thallusstücke von Braun- und Rotalgen als Bakterien-
Aufwuchs-Substrate den Verdauungstrakt von Polychaeten 
und Bivalvia passiert hatten. Erst in jüngster Zeit ist 
auf eine enorme saisonale Energiezufuhr von 
planktonbürtigem Phytodetritus in das Tiefsee-Benthal 
aufmerksam gemacht worden (Lampitt, 1985 a). 
"Gardening" als eine durch Detritusfresser erhöhte 
Bakterienproduktion (Hylleberg, 1975, Gerlach, 1978, 
Aller et al., 1983) würde die Auswirkungen der extremen 
Saisonalität der Detritus - Sedimentation auf den 
benthischen Energiehaushalt polarer Meere beträchtlich 
abschwächen. Hinweise auf eine solche positive 
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Rückkopplung zwischen Makrofauna und Detritusmikroflora 
liefern in erster Linie Bakterien - Anreicherungen auf 
Egestionsprodukten (Hylleberg , 1975) . Zooplankton-
Kotballen scheinen die zu ihrem Abbau befähigten 
Bakterien bereits in ihrem Inneren zu enthalten (Gowing 
& Silver , 1983) . Infauna- Kotballen können 10 4 mal so 
viele vermehrungsfähige heterotrophe Bakterien enthalten 
wie das umgebende Tiefsee- Sediment (Meadows & Tait , 
1984). Dagegen sind frisch egestierte Kotballen 
aquatischer Invertebrate meist wesentlich ärmer an 
Aufwuchsbakterien als die ingestierte Detritus- Nahrung 
(Wavre & Brinkhurst, 1971, Chua & Brinkhurst , 1973 , Fry, 
1982, Jacobsen & Azarn, 1984) . Dieses wurde auch in einer 
Untersuchung der Zoosphäre von Arenicola rnarina deutlich 
(Reichardt, 1987 g). Im Benthos produzieren vor allem 
Muscheln eigene bakteriolytische Enzyme (McHenery et 
al., 1979 , Seiderer, 1984). 
Wenn die Dichte vermehrungsfähiger Detritusbakterien 
infolge einer Darmpassage vermindert wird, ist dieses 
ein notwendiges, aber noch nicht hinreichendes Kriterium 
dafür, daß Bakterien als Nahrung verwertet werden . 
Entscheidend ist, daß eine Resorption (markierter) 
Bakterien- Biomasse im Verdauungstrakt nachgewiesen wird 
(z.B. Gophen et al., 1974). Denn Bakterienverminderung 
im Verdauungstrakt von Invertebraten an sich läßt sich 
durch eine Vielzahl vorn Verdauungstrakt unabhängiger 
Inaktivierungs- und Autolyse- Mechanismen erklären (z.B. 
Postgate & Hunter, 1964, Mason et al., 1986). 
Nach den recht spärlichen bakteriologischen Analysen im 
Benthos die zum Beispiel für Tubificiden-Kotballen 
vorliegen , nimmt die Diversität kultivierbarer Sediment-
Bakterien infolge einer Darmpassage ab. Bestimmte 
Bakterien-Populationen wie Flavobacterium werden 
offenbar besonders stark de2imiert (Wavre & Brinkhurst, 
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1971). In diesem Fall ist nicht auszuschließen und sogar 
wahrscheinlich, daß Vertreter der taxonomischen 
Sammelgruppe Flavobacterium-Cytophaga (Hayes, 1963, 
Reichenbach, 1981, Reichenbach & Dworkin , 1981, 
Reichardt, 1974) gemeinsam erfaßt wurden. Cytophaga spp. 
und verwandte gleitende Bakterien produzieren wiederum 
ein einzigartiges Spektrum von Polysaccharasen und auch 
autolytische Enzyme (Reichardt, 1974). Da diese 
Bakteriengruppe in 





abbauenden Enzyme auch im Verdauungstrakt Detritus-
fressender Benthostiere ihre Aktivität entfalten (siehe 
Abschnitt 3.3.2). Tatsächlich sind viele Benthostiere 
auf mikrobielle Enzymproduzenten zum Aufschluß von 
Teilen ihrer Detritus-Nahrung angewiesen (Wildish & 
Poole, 1970, Halcrow, 1971, Wainwright & Mann, 1982, 
Waterbury et al., 1983). Einige andere Invertebraten 
weisen dagegen praktisch sterile Verdauungsorgane auf 
(Boyle & Mitchell, 1978) . 
Um "gardening" - Effekte zu ermöglichen, sollte die 
Mikroflora bestimmte Voraussetzungen erfüllen. Hierzu 
zählen vor allem : Adhäsions- und andere zur 
Aufwuchsbildung führende Eigenschaften, starke 
Wachstumsreaktionen bei "Substrat-Schüben" ("zymogene" 
und "copiotrophe" Bakterien, Kjelleberg et al ., 1985), 
aber auch eine hohe Stoffwechselflexibilität, um extreme 
Schwankungen im Substrat-Angebot überleben zu können 
(" starvation 
Kulturversuchen 
survival"-Mechanismen) . Nach 
zur Wachstums- und Stoffwechsel-
Physiologie von Cytophaga-Isolaten besitzen diese 
gleitenden Bakterien neben einem hohen Abbau-Potential 
für organische Gerüst- Substanzen auch eine ausgeprägte 
Stoffwechsel-Flexibilität (Abschnitt 3.4 . 3) . 
Plattenkeimzahl- Bestimmungen von Cytophaga-ähnlichen 
Bakterien ("CLB", Reichenbach & weeks, 1981) im Bereich 
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von Arenicola marina-Wohnröhren lieferten höhere 
Abundanzen in der " Zoosphäre" (Röhrenwandungen, Faeces) 
als im umgebenden Sediment (ABB.3.1 . 2- 1). Dieses deutet 
auf eine positive Rückkopplung zwischen Infauna und 
bestimmten Bakterienpopulationen hin, deren extreme 
Ausprägung man als "gardening " bezeichnen würde. 
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Bereits im Verdauungstrakt von marinen Invertebraten 
können sich bestimmte Bakterienpopulationen vermehren 
(z.B.Prieur, 1981, Herndl et al., 1985). Dieses gilt 
auch f ür Vertreter der Gattung 
copiotrophen Darmflora mariner 
Vibrio, die in 
Benthostiere 





Ohwada, 1980, Prieur, 
Darminhalts-Mikroflora 
1981). Im Gegensatz 
kann die Darmwandflora 
zur 
von 
Tiefsee-Zoobenthos physiologische Eigenschaften 
besitzen, die auf symbiotische Beziehungen schließen 
lassen (Deming et al., 1981, Wirsen & Jannasch, 1983). 
3.1 . 3 Mutualistische Symbiosen als Extremfälle 
Im Sinne einer gegenwärtig in der Mikrobiologie 
verbreiteten Definition (Schlegel, 1985, Fenchel & 
Blackburn, 1979) fallen alle nicht rein zufälligen 
bakteriellen Vermehrungsprozesse in der engeren 
Zoosphäre (d.h., auf inneren und äußeren Oberflächen von 
Benthostieren) unter den Begriff "Symbiose". Bereits die 
Tatsache, daß bestimmte Bakterien auf Körperoberflächen 
von Invertebraten eine ökologische Nische finden, 
spricht in diesem Sinne für das Vorliegen einer 
"kornrnensalistischen Symbiose", aus der einer der Partner 
(die Bakterien) Nutzen zieht. "Gardening" (Hylleberg, 
1975) kann somit als besondere Form einer 
"mutualistischen" Symbiose gelten. 
Obwohl das Thema der hier erörterten Untersuchungen nur 
Makrofauna-Einflüsse auf die Mikroflora betrifft, können 
gewisse Hinweise auf mutualistische Symbiosen nicht 
ignoriert werden. So wurde bei Messungen der co2-
Fixierung (Abschnitt 3.5.) in Sedimenten des 
Oslofjords (aus ca . 300 m Tiefe) in den Kiemen der 
Muschel Limatula subauriculata Ribulose-1,5-bisphosphat-
Carboxylase (Rubisco) nachgewiesen. Dies ist ein 
Schlüsselenzym des am weitesten verbreiteten 
Stoffwechselweges autotropher co2-Fixierung (Fuchs & 
Stupperich, 1983, Abschnitt 3.5.1). Aus Mangel an 
frischem Probenmaterial ist der versuch einer 
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elektronenmikrosko pischen Bestätigung endosymbiontischer 
Bakterien bislang unterblieben . Doch sind aus diesem 
Untersuchungsgebiet schon zahlreiche Bivalvia als Träger 
chemoautotropher symbiontischer Bakterien bekannt (Oando 
et al . , 1985, Wood & Kelly , 1987, Oando , pers . Mitt.). 
Eine wechselseitige, also "mutualistische" Symbiose ist 
dort am wahrscheinlichsten, wo der bakterielle Symbiont 
durch Chemo- oder Photolithoautotrophie aus einem 
eigenen Energie-Pool schöpfen kann . Andererseits muß die 
Aufwuchsbildung von Mikroorganismen mit 
photosynthetischen Pigmenten auf bestimmten 
Benthostieren 
begründen. 
noch keine mutualistische Symbiose 
m tiefen So wurden in sulfidreichen, etwa 500 
aphotischen Sedimenten der Bransfieldstraße (Antarktis) 
antarcticum ) Echiuriden (wahrsche inl ich : Thalassema 
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gefunden. Von diesen besaßen 10 bis 20 % einen 
grünlichen Überzug aus einzelligen, etwa lµm großen 
Mikroorganismen auf ihrer schleimhaltigen Oberfläche. 
Das Pigment dieser Aufwuchsflora hatte eine gewisse 
Ähnlichkeit mit Vorstufen der Bacteriochlorophyll -
Synthese, konnte aber auch nach einer HPLC Analyse nicht 
eindeutig klassifiziert werden (Tabelle 3.1.3-1) . 
Dagegen enthielten die Kotballen dieser Tiere ein 
Pigment, das eindeutig als Phaeophytin a, also das Mg-
freie Abbauprodukt von Chlorophyll a, zu identifizieren 
war und wohl aus sedimentiertem Phytoplankton stanunte . 
Demnach war es zweifelhaft, daß der epizoische Aufwuchs 
als Nahrungsquelle diente . 
Ähnlich wie bei den Algen-Symbiosen von 
(Taylor, 1973) scheint auch die Zahl 




abzunehmen. Eine Vielzahl von Protozoen und Schwänunen 
sind Wirtsorganismen von (häufig lithotrophen) 
symbiontischen Bakterien (Preer et al . , 1974, Imhoff & 
Trüper, 1976, Wilkinson, 1978, Wilkinson et al., 1981, 
Lee et al., 1985) . Als Ende-Symbionten der höher 
organis ierten Benthos-Fauna spielen vor allem 
chernoautotrophe Schwefel - Oxydierer (a) und, nach neueren 
Untersuchungen, auch Methan- Oxydierer (b) eine Rolle (a : 
Cavanaugh et al., 1981, Southward et al. , 1981, 
Cavanaugh, 1983, Felbeck, 1983, Felbeck et al., 1983, 
Dando et al . , 1985, Vetter, 1985, Ott et al., 1982, 
Giere, 1987, Giere & Langheld, 1987 , Gaill et al . , 1987; 
b: Childress et al., 1985, Schmaljohann & Flügel, 1987, 
Cavanaugh et al., 1987). 
Da im Verlaufe der Ontogenese eine Infektion der Tiere 
mit potentiellen Symbionten zu erfolgen hat, stellt sich 
die Frage nach der Identität dieser Bakterien mit den 
gewöhnlich aus Sedimenten isolierten Schwefel- Oxydierern 
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und Methylotrophen . Versuche , die Symbionten aus den 
Invertebraten zu isolieren , sind erst in jüngster Zeit 
bei Bivalvia gelungen (Wood & Kelly , 1987) . Demnach 
handelt es sich um stoffwechselphysiologisch äußerst 
flexible, fakultative Verwerter von C- 1- Substraten . 
Über Infektionsmechanismen ist bei diesen C- 1-Substrat-
verwertenden Symbionten noch nichts bekannt . Symbiosen 
mit heterotrophen Bakterien können durch eine Bindung an 
makromolekulare, tierische Aggregation sfaktoren wie 
Lektine eingeleitet werden (Pistole, 1981) , wie dieses 
z . B. bei Schwänunen der Fall ist (Müller et al ., 1981 
a, b) . Andererseits produzieren auch Bakterien Stoffe, 
die ihre Anheftung auf tierischen Hautoberfächen 
unterstützen ( "Adhäsine " , s . u.). 
3.1 . 4 Epizoische Aufwuchsbakterien 
Die oben dargestellten mutualistischen Symbiosen lassen 
sich als eine extreme Steigerung lockerer Benthos - Fauna-
Bakterien- Assoziationen verstehen , die sich aus 
Anreicherungen (z.B. Aufwuchsbildung) von Bakterien in 
der Zoosphäre entwickeln können . Solche Anreicherungen 
s i nd vorauszusetzen, wenn mikrobielle Aktivitäten in der 
Zoosphäre untersucht werden sollen. Bei diesen 
Untersuchungen standen "perizoische'' (Reichardt, 1986 a) 
Anreicherungen in den Wohngängen der detritovoren 
Infauna im Vordergrund. Daneben wurde aber auch die 
epizoische Aufwuchsbildung auf dieser Infauna 
berücksichtigt. 
Obwohl verschiedene benthische Invertebraten 
antibakterielle Abwehrmechanismen besitzen (Ashworth & 
Corrnier, 1967, King, 1986) , bilden die 
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stoffwechselaktiven Körperoberflächen von Benthostieren 
oft ideale Voraussetzungen für eine bakterielle 
Besiedelung (Fry, 1982) . Wo selektiv fördernde und 
hemmende Impulse zusammenwirken, sollte sich auch eine 
spezifische epizoische Bakterienflora entwickeln können. 
In bestimmten Fäl len können Bakterien, die mit 
endemischen Invertebraten aus 
vergesellschaftet sind, besondere 




Sedimentmikroflora (noch) nicht in diesem Maße besitzt. 
So enthalten detritovore Tiefsee- Holothurien barophile 
Aufwuchsbakterien an ihren Darmwänden . Diese lassen eine 
bessere Anpassung an den hohen hydrostatischen in situ 
Druck erkennen, als die umgebende Bakterienflora (Deming 
et al . , 1981). überhaupt liefert Tiefsee-Zoobenthos 
zahlreiche Belege dafür, daß die mit ihm assoziierte 
Mikroflora optimal an den Milieufaktor des 
hydrostatischen Drucks angepaßt ist (Schwartz et al., 
1976, Yayanos et al., 1979, Ohwada et al., 1980, Deming 
et al., 1981, Deming & Colwell, 1982, Wirsen & Jannasch, 
1983) . 
Die Hypothese, daß Benthostiere in Extrembiotopen (wie 
dem Tiefsee-Benthal) die Selektion optimal angepaßter 
Bakterien fördern können, wurde in eigenen 
Untersuchungen auf die bakterielle Kaltadaptation 
angewendet (Reichardt, 1987 c). Untersuchungen im 
Antarktischen Ozean führten zu der überraschenden 
Erkenntnis, daß kaltstenotherme, d.h . , "psychrophile", 
Bakterien, die außerdem ••zymogen" sind (d.h . , bei 
relativ hohen Nährstoffkonzentrationen isoliert werden), 
in großer Zahl aus marinen Sedimenten isoliert werden 
können. Protein (Gelatine-), Chitin- und Cellulose-
haltige Nährböden wurden eingesetzt, um die Abundanz 
psychrophiler und psychr otropher ("kalt- eurythermer") 
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Bakterien zu ermitteln. Unter den bei O 0e Inkubation 
erfaßten, zum Biopolymeren-Abbau befähigten, zymogenen 
Isolaten überwogen die Psychrophilen mit 
Wachstumstemperaturoptima zwischen 4 und 12 °c . 
Von insgesamt 605 bei O 0e wachsenden Isolaten von der 
Körperoberfläche benthischer Makroinvertebraten sowie 
aus den Wohngängen der Infauna und dem 
Sediment waren die epi- und perizoischen 




kaltadaptiert, während der relative Anteil psychrophiler 
Bakterien aus den drei Einzelhabitaten bei den 
proteolytischen Isolaten etwa gleich hoch war. Damit war 
nachgewiesen, daß außer barophilen Bakterien auch 
bestimmte physiologische Gruppen von Psychrophilen durch 
benthische Makrofauna angereichert werden . Da ein 
großer Teil der antarktischen Benthosfauna endemisch ist 
(Dell , 1972), kann man auch einen relativ langen 
Zeitraum für die Selektion einer epizoischen 
psychrophilen Bakterienflora im permanent kalten Milieu 
veranschlagen . Unter dem Gesichtspunkt des 
Energiegewinns in antarktischen Detritusnahrungsketten 
bedeutet es einen Gewinn an Effizienz, wenn detritovore 
Infauna mit Detritus - abbauenden Bakterien 
vergesellschaftet 
kaltadaptiert ist. 
Assoziation . Fast 
ist, deren Wachstum extrem 
Unklar bleibt zunächst die Art 
alle untersuchten Vertreter 
der 
der 
Infauna , vor allem Polychaeten und Echiuriden, sonderten 
Schleimsekrete durch ihre Haut ab. 
Schleimsekrete scheinen allgemein intensiv von Bakterien 
besiedelt zu werden (Jones, 1984). Epizoische Bakterien 
gleiten gelegentlich mit ihrer Schleimdecke über die 
Körperoberfläche hinweg, ohne jemals einen direkten 
Kontakt zum darunterliegenden Gewebe herzustellen 
(Costerton , 1984). Spezifische Schleim- Glucoproteine des 
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Wirtsorganismus können als Bakterien-Akzeptoren 
fungieren (Laux et al., 1984). Epidermale Zellen bilden 
Anheftungsorte mit Rezeptoren für Adhäsine aus. Dieses 
sind Anheftungshilfen, die von epizoischen Bakterien 
produziert werden und meist aus Proteinen aufgebaut sind 
(Pistole , 1981, Müller et al ., 1981, Jones & Isaacson, 
1983, Jones, 1984). 
Gleichsinnige Trends bei 
perizoischem Aufwuchs auf 
1987 c) lassen vermuten, 
epizoischen Bakterien und 
Gangwandungen (Reichardt, 
daß diese mikrobiellen 
"Biofilme" gleichen Ursprungs sind; d • h • f die 
epizoischen Bakterien röhrenbewohnender Polychaeten sind 
nur locker in einer Schleimschicht gebunden, die 
jederzeit auf die Röhrenwandungen übertragen werden 
kann. Eine solche Schlußfolgerung bot sich auch für 
chemoautotrophe co2-Fixierer an, deren Aktivitätsmaxima 
in den Gangwandungen von Nereis diversicolor und in 
epizoischen Schleimsekreten lokalisiert waren 
(Reichardt, 1986 a). 
Eine Ursache für die Anreicherung von Bakterien in 
Schleimsekreten der Infauna ist darin zu erblicken, daß 
diese eine reiche Quelle von Nährsubstraten darstellen 
(Defretin , 1971, Daly, 1973, Aller, 1983). Daneben üben 
• 
organische Filme und Schleimsekrete, die von Tieren 
produziert werden, wohl auch eine Schutzwirkung 
antibakterielle Stoffe aus (Ruseska et al ., 
Costerton, 1984). 




identifizieren sind Ausscheidungen antimikrobieller 
Wirkstoffe wie 2,4-Di-Bromphenol durch benthische 
Infauna (Ashworth & Cormier , 1967, King, 1986). Ob diese 
"Allelochemikalien" nicht nur bestimmte (aerobe) 
Bakterien, sondern auch räuberische Konsumenten 
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( z.B.Raubfische) fernhalten, ist noch unbekannt, aber 
für die Stoffklasse der halogenierten Phenole fast zu 
erwarten. Um die Rolle einer Bakterien-Abwehr durch 
Infauna nicht überzubewerten, muß man den noch 
spärlichen Literaturdaten über antibakterielle 
Untersuchungen Abwehrmechanismen der Makrofauna 
gegenüberstellen, welche die Notwendigkeit bestimmter 
Bakterien im Lebenszyklus mancher Benthostiere betonen. 
So hängt der Übergang von der planktischen Lebensweise 
der Larven zum sessilen Makrobenthos mindestens bei 
einigen Scyphozoa und Bilvalvia vom Aufsuchen bestimmter 
Bakterien ab, die entwicklungsphysiologisch wirksame 
Stoffe produzieren (Hofmann et al., 1978, Weiner et al., 
1985) . Insgesamt reichen die dokumentierten positiven 
oder negativen Beziehungen mariner Infauna zu Sediment-
bakterien nicht aus, um so tiefgreifende allgemeine 
Wirkungen in situ zu begründen, wie sie bisweilen 
gefolgert werden (Meadows, 1986). 
3.1.5 Mikrobielle Anreicherung in bioturbaten Strukturen 
(Wurmröhren) 
Aus dem Blickwinkel der Ernährungsstrategie detritovorer 




tierischen Schleimsekreten als 
positiven Rückkopplung zwischen 
Sediment- Bakterien werten. Die 
Schleimsekrete sedentärer Polychaeten wie Nereis und 
Arenicola (z.B. Tenore & Gopalam, 1974, Goerke, 1971) 
könnten als Anreicherungssubstrate für "perizoische" 
Sedimentbakterien gewissermaßen den Grundstein legen. 
Mit bakteriologischen und chemischen (Biomarker)-
Analysen wurde daher versucht, perizoische Anreiche-
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rungseffekte im Wandungsbereich von Polychaeten-Gängen 
aufzuspüren . 
Bei den bereits erwähnten Untersuchungen in bioturbaten 
Antarktis- Sedimenten zeichneten sich die Wandungen 
bewohnter Wohngänge der Infauna oft durch signifikant 
höhere Dichten (Kolonien2ahlen) von Protein- und 
Polysaccharid-abbauenden Bakterien aus (Reichardt , 1987 
c , Tabelle 2) . Auch in einem flachen, durch Nereis 
diversicolor bioturbierten Lagunensediment der Kieler 
Bucht (Stein) waren die Keimzahlen (CFU) für 
proteolytische, chitinolytische und agarolytische 
Bakterien an den Röhrenwandungen um maximal eine 
Zehnerpotenz höher als im umgebenden , Sulfid- reichen 
Sediment (Reichardt, 1986 a, Fig.9). 
In Sedimenten des nordfriesischen Wattenmeeres 
(Westerhever Sand) 
war die Abundanz Detritus - abbauender (chitinolytischer) 
Bakterien an den Wandungen von 
ebenfalls deutlich erhöht (Reichardt, 
Dieses galt auch für die schon 
Cytophaga - ähnlicher Bakterien ( "CLB", 
Arenicola- Röhren 
1987 g, Fig . 1) . 
erwähnte Gruppe 
Abb.3 . 1 . 2-1) . Da 
detritovore Polychaeten organische Partikel durch ihre 
Wohngänge transportieren (Hylleberg, 1975, Reichardt, 
1987 g ) , dürfte die erhöhte Abundanz Detritus - abbauender 
Bakterien auf einem Substrat- Effekt beruhen . 
Insgesamt hielt sich die Anreicherung Detritus -
abbauender Bakterien in perizoischen Mikrohabitaten wie 
Wohngang- Wandungen jedoch in engen Grenzen und 
überschritt selten einmal die Größenordnung einer 
Zehnerpotenz. Andere physiologisch definierte Bakterien-
Gruppen zeigten überhaupt keine Anreicherung. So wurden 
die Wohngänge von Nereis diversicolor zwar als Orte 
erhöhter chemoautotropher co2-Fixierung erkannt , doch 
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lieferten Keimzahlbestimmungen (MPN) keinerlei Hinweise 
auf erhöhte Populationsdichten Thiosulfat-oxydierender 
oder nitrifizierender , (d.h., potentiell 
chemoautotropher), Bakterien in diesem "perizoischen" 




hier einzuräumen, daß 
Methoden, Abundanzen 
die bis heute 
(bestimmter 
definierter Gruppen) von Bakterien in 
Sedimenten zu erfassen, äußerst unzureichend sind. Bei 
den Keimzahlbestimmungen wird eine vollständige 
Dispersion der Einzelzellen praktisch nie erzielt. Man 
nimmt also Unterbestimmungen in Kauf und geht davon aus, 
daß der hierdurch verursachte systematische Fehler durch 
eine standardisierte Probenaufbereitung weitgehend 
nivelliert werden kann (Reichardt, 1978, Scheraga et 
al., 1979, Seyfried & Owen, 1979). Alternative 
Verfahren, die z.B. auf Immunfluoreszenzmikroskopie oder 
Mikroautoradiographie beruhen, 
ihre Spezifität zum Nachweis 
scheiden meist aus, weil 
einer 
definierten Gruppe von Bakterien 
ökophysiologisch 
(Reichardt, 1978) 
entweder viel zu hoch oder viel zu gering ist. 
Um Vergleiche mit makrobiologischen Parametern zu 
ermöglichen, wäre es auch erstrebenswert, anstelle von 
(indirekt und selektiv ermittelten) Bakterien-Abundanzen 
(möglichst direkt und nicht-selektiv) Bakterien-Biomasse 
zu erfassen . Diesem Bedürfnis kommt es sehr entgegen, 
daß in letzter Zeit die Erforschung potentieller 
Biomarker für die Biomasse bestimmter taxonomisch oder 
physiologisch definierter Bakterien intensiviert worden 
ist (White et al., 1979 a, Bobbie & White, 1980, White, 
1985, Guckert et al., 1985). So wurde versucht, mit 
Hilfe von Phospholipid-Fettsäure-Analysen herauszufinden, 
inwieweit die Wohngangwandungen von Nereis diversicolor 
als mikrobielle Anreicherungsorte gelten können 
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(Reichardt, 1987 f) . 
Eine kapillarchromatographisch-massenspektrometrische 
(GC-MS) Analyse gefriergetrockneter Proben aus dem 
Bereich der (leicht oxidierten) Wohngangwandungen (A), 
dem reduzierten umgebenden Sediment (B) und der 
lichtexponierten Sedimentoberfläche (C) lieferte 
Biomarker für die gesamte Mikroflora (Gesamt- Phospholi-
pid-Fettsäuren, - White et al . , 1979 a) , phototrophe 
Eukaryonten (u . a . 20 : 5w3, Eicosapentaencarbonsäure), 
heterotrophe Eukaryonten (Mikrofauna, u.a . 
Arachidonsäure, 20 : 4w6, - Erwin, 1973) und diverse 
Gruppen aerober und anaerober Bakterien (Harwood & 
Russell, 1984, Brassell & Eglinton, 1984, White, 1983) 
- Tabelle 3.1 . 5-1. 
Während sich die höchste Gesamtbiomasse (als Surnrne der 
Phospholipidfettsäuren-Konzentrationen) in der obersten, 
euphotischen Sedimentschicht fand, 





Gangwandungen angereichert . Trotz der beträchtlichen 
Redoxpotential - Unterschiede zwischen den untersuchten 
Sediment- Bereichen (Reichardt, 1986 a) schienen keine 
unüberwindbaren Verbreitungsbarrieren für die Mikrofauna 
zu bestehen . Denn ihr Biomarker (20 : 4w6) zeigte keine 
signifikanten Unterschiede an (Reichardt, 1987 f) . 
überraschenderweise waren auch Bakterienbiomarker, die 
unter der Sedimentoberfläche konzentriert waren, nahezu 
gleichmäßig zu beiden Seiten der durch Gangwände 
gebildeten Redoxpotential-Barriere verteilt. Dieses traf 
ebenso auf ziemlich spezifische Biomarker wie 
Tuberculostearinsäure (10Me16:0) als Indikatoren Sulfat-
reduzierender Bakterien (Boon et al . , 1977, Taylor & 
Parkes, 1983, 1985) zu ( Reichardt, 1987 f, Fig . 2 bis 6). 
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Aktivierungsversuche hatten erhöhte chemoautotrophe co2-
Fixierungsraten durch Thiosulfat-oxydierende Bakterien 
in den Gangwandungen angezeigt (Reichardt, 1986 a, 
Abschnitt 3 . 5 . 3) . Deshalb wurde vor allem versucht, die 
Biomasse dieser Bakterien anhand ihrer 
Phospholipidfettsäure- Biomarker zu quantifizieren . Dabei 
war es möglich , auf Analysen von Thiobacillen 
zurückzugreifen, in denen man auf eine Reihe 
ungewöhnlicher Methoxy -, Cyclo-, Propyl-und 
Hydroxycyclopropyl-Fettsäuren gestoßen war (Kerger et 
al., 1986). Es war aber unwahrscheinlich, daß jene aus 
Stammsammlungen gewonnenen Thiobacilli auch für die 
(natürliche) Mikroflora des untersuchten 




Bakterien sowie Beggiatoa- und 
Purpurschwefelbakterien- Rasen aus diesem Biotop und 
einem angrenzenden Farbstreifensandwatt (Anagnostidis & 
Schwabe, 1966) einer Phospholipidfettsäuren-Analyse 
unterworfen (Reichardt, 1987 f, Tabelle 1) . Die 
Thiosulfat oxydierende Anreicherungskultur stimmte nur 
hinsichtlich weniger Fettsäurekomponenten (Cyl9 : 0, OH-
Cyl9 : 0, und Spuren von Me18:lw6) mit den Thiobacilli aus 
der Stammsammlung (s . o.) überein; hingegen wies sie 
einen hohen Anteil von 17 : lw8c auf . Die Hydroxy-
Fettsäure OH-Cyl9 : 0 fand sich auch in 
Schwefelpurpurbakterien-Rasen des untersuchten Standorts 
sowie in Beggiatoa. 
Ein Vergleich der Phospholipidfettsäure- Muster in den 
oxydierten Gangwänden von Nereis diversicolor und dem 
reduzierten umgebenden Sediment lieferte keine 
Anhaltspunkte dafür, daß sich Schwefel-oxydierende 
chemolithoautotrophe Bakterien in der Redoxpotential-
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Bemerkenswert erscheint den das Verteilungsmuster der 
Tuberculostearinsäure (10Me16 : 0), da es auf eine hohe 
Biomasse- Konzentration anaerober Sulfat- reduzierender 
Bakterien in der RPD- Schicht schließen läßt . Dieser 
Biomarker ist auch in der Thiosulfat- oxydierenden 
Anreicherungskultur nachzuweisen . Möglicherweise haben 
Schwefel-oxydierende und Sulfat- reduzierende Bakterien 
"Consortia" gebildet (Jör gensen, 1977, Biebl und Pfen-
nig, 1978) . Dieses würde bedeuten, daß verschiedene 
Bakteriengruppen den Schwefelkreislauf auf kleinstem 
Raum (in den Gangwandungen} schließen können . Für höhere 
Nahrungskettenglieder (Mikro- und Meiofauna), die sich 
von dieser Schwefelbakterie n-Mikroflora ernähren und 
hier ihre Nische gefunden haben, scheint der Begriff des 
"Thiobios " (Boaden, 1980} daher gut zuzutreffen. 
zusammengefaßt ergeben zwei voneinander 
Methoden zur Bestimmung der Abundanz 
chemoautotropher Schwefelbakterien keine 




von Ne reis 
diversicolor und dem umgebenden Sediment . Dieses steht 
im Gegensatz zum Maximum chemoautotropher co2- Fixierung 
in den Gangwandungen . Dieser scheinbare Widerspruch 
konnte durch Messungen der Poly- ß- hydroxybuttersäure 
( PHB) - Konzentrationen in den entsprechenden 
Sedimentkompartimenten geklärt werden . In den 
Gangwandungen sind diese um ein Vielfaches höher als in 
den übrigen Sedimentzonen (Reichardt, 1987f, Fig . 7) . Das 
wiederum läßt auf "unbalanced growth" (Nickels et al., 
1979 ) und "grazing" (Morrison & White, 1980) schließen. 
Damit ist es sehr wahrscheinlich, daß die relativ 
geringen oder gar nicht vorhandenen Unterschiede von 
Bakterien- Biomasse in den Gangwandungen und im 
umgebenden Sediment ein Fließgleichgewicht 
widerspiegeln , das in den Gangwandungen durch einen 




aufrecht erhalten wird. Diese Annahme wird 
Messungen der Bakterienproduktion in den 
Röhrenwandungen von Arenicola marina gestützt. Demnach 
ist die Inkorporation von Thymidin in bakterielle DNA an 
den Gangwänden um ein Vielfaches höher als im umgebenden 
Sediment (Reichardt , 1987 g, Fig.3) . Nach Käfig-
Experimenten von White et al.(1979) scheint detritovore 
Makrofauna anaerobe und mikroaerophile Aufwuchsbakterien 
zu bevorzugen . 
Diese in Litoralsedimenten gewonnenen Ergebnisse lassen 
den Schluß zu, daß Polychaeten-Gänge auch als 











der Röhrenwandungen von 
Arenicola marina sein könnte, stützen diese These 
(Reise, 1981) . Das würde zugleich bedeuten, daß die 
beschriebene Form von "gardening" perizoischer Bakterien 
durch benthische Makrofauna nicht zwangsläufig auf eine 
drastische Verkürzung der Nahrunsketten hinauslaufen 
muß . 
Positive Rückkopplungen zwischen Makrobenthos und 
perizoischen Sedimentbakterien sind nicht auf das 
Litoral beschränkt (Reichardt, 1987 c,d). Eine relativ 
geringe Anzahl von Stichproben für GC-MS- Biomarker-
Analysen reichte jedoch nicht aus, um globale 
Makrofauna-Sedimentbakterien- Korrelationen zu untersu-
chen. Einen Eindruck von der Bandbreite mikrobieller 
Biomarker-Konzentrationen in Oberflächensedimenten (0-2 
cm Sediment- Tiefe) vermitteln Meßwerte aus drei sehr 
unterschiedlichen Regionen (Tabelle 3.1.5-2:) 1. dem 
Makrofauna-reichen , flachen Lagunen-Sediment 
als 4000 Individuen/m2 Nereis diversicolor, 2. 





Lowry, 1977) aus dem Bereich der Bransfield-Straße in 
115 m - 2280 m Wassertiefe und 3 . dem dünner besiedelten 
Vöring-Plateau in der Norwegischen See in 1240 m und 
1970 m Wassertiefe. 
TnlJc llc :; . t. 1-~ 
~U 13RmLIPID - BHH'\.S9: CPln:PIQIPID-FEllSNJREN> 
IN ~lt-EN Si:Olf'ENTEN 
1/WMKTIS l 
115 M 400 M 2200 M 
ZLM VERGLE ICH: 
rmhEGEN-SeE 





LI PI~ (tMl... G-l ) ri'iinl 
~~ ~ 7.4 5.5 0.5 3.7 32.5 
-- ------------------------ ------------------------------------
~l.PPENhE I SE 
(t-OL %) 
tMNGESÄTIIGT 1v.1I 9,1 8.3 5.3 9.2 14.6 
1 & A - VERZ\'E IGT f]]] 14.l 12 .8 4.0 7.9 4.2 
ZYKLl9:H ITIJ 6.9 6.9 1.6 1.8 2.3 
- -------------------------------- -------------------------------------
Es fällt auf, daß die Summe spezifischer Bakterien-
Biomarker (n- ungesättigte, iso- und anteiso-verzweigte 
sowie zyklische Fettsäuren in Mol%) im antarktischen 
Meeresboden Höchstwerte erreicht , 
Phospholipid- Biornasse zwischen den 
während die Gesamt-
Extremwerten des 
Lagunensediments und des Vöring-Plateaus liegt. 
Eingehende GC-MS-Analysen antarktischer Litoralsedimente 
in der McMurdo-Bucht haben inzwischen bestätigt, daß in 
diesem Lebensraum mit extrem hohen Bakterien-Biomasse-
Konzentrationen zu rechnen ist (Smith et al., 1986). 
Zwei benachbarte, hinsichtlich ihres Makrobenthos als 
eutroph und oligotroph eingestufte Teile der McMurdo-
Bucht (Dayton & Oliver, 1977) zeigen Bakterien-Biomasse-
Unterschiede von etwa einer Zehnerpotenz (Srnith et al., 
1986), 
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Ob erhöhte Bakterien- Oichten in permanent kalten 
Sedimenten auch den Weg ZU einer "passiven" 
Kaltada ptation des Kohlen stoffabbaus aufzeigen, soll 
noch erörtert werden (Abschnitt 3.3.3). 
3 . 2. VERSUCH EINER TYPISIERUNG VON BENTHOS- BAKTERIEN 
3.2.1 Aufstellung von Kr iterien 
Biomarker-Analysen (Guckert et al. , 1985) sind 
keineswegs weit genug entwickelt , um alle Prokaryonten 
zu erfassen, die in marinen Sedimenten genügend hohe 
Abundanzen erzielen u nd daher als repräsentativ gelten 
können. Vorstellungen, die mikroskopische Untersuchungen , 
Isolierungen aus Anreicherungskulturen und Biomarker-
/1..nalysen von der Dominanz und der Funktion bestimmter 
Bakterien in Sedimenten vermitteln, sind sehr lückenhaft 
( z.B. Rheinheimer, 1974). Versucht man dennoch , typische 
Sedimentbakterien zu definieren, so ist es oft 
unvermeidlich, von bestimmten physiologischen 
Eigenschaften ausgehend auf eine ökologische Nische zu 
schließen . 
Verteilungsmuster der Gesamt- Zelldichte von Bakterien in 
Sedimenten lassen den Schluß zu daß typische 
Benthosbakterien dazu neigen, Aufwuchs auf 
Sedimentpartikeln zu bilden. Nach einer 
quasistatistischen "path"-Analyse üben Kohlenst offgehalt 
und Makrozoobenthos einen stark positiven Einfluß auf 
die Gesamt-Bakterien-Biomasse aus (Schwinghamer, 1983). 
Darüber hinaus unterscheiden sich mikrobielle 
Lebensräume in der Wassersäule und im Sediment durch 
weiter e Kriterien , die da zu beitragen kön nen , 
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ökologische Nischen für Sedimentbakterien 
deutlicher zu definieren (Tabelle 3 . 2.1 - 1) . 
etwas 
Im Sediment abgelagerte Detrituspartikel bieten gerade 
solchen Destruenten eine ökologische Nische, die einen 
engen Zellkontakt mit Struktur- Biopolymeren herstellen, 
bevor ein nennenswerter Abbau dieser Substrate durch 
extrazelluläre Enzyme erfolgen kann (Christison & 
Martin, 1971, Sundarraj & Bhat, 1972, Berg et al ., 1972 
a und b, Wiegel & Dijkstra, 1984, Kauri & Kushner, 1985 
sowie eigene Untersuchungen am Chitinzersetzer Cytophaga 
johnsonae) . 
weitere Bakterien-Mikrohabitate entstehen durch 
Redoxpotential - Sprungschichten und chemische 
Konzentrationsgradienten, in denen sich "Gradienten-
Organismen" , insbesondere chemolithotrophe und 
rnikroaerophile Bakterien, anreichern. Die 
Diffusionsbarrieren für gelöste Gase in Sedimenten sind 
hoch, so daß sich hier viel rascher Nischen für anaerobe 
oder fakultativ anaerobe Bakterien bilden, als dieses im 
freien Wasser der Fall wäre (z .B. Jörgensen & Revsbech, 
1985) . 
Feinstrukturierte physikochemische Schichtungsstrukturen 
können aus hydrographischen oder biologischen Gründen 
(Bioturbation) plötzlich zusammenbrechen . Strategien, 
solche Katastrophen zu überleben, könnten bestehen in : 
hoher Mobilität, stoffwechselphysiologischer 
Vielseitigkeit oder einem Zusammenschluß zu syntro-
phischen Aggregaten und "Consortia " mit 
kurzgeschlossenen Stoff-Kreisläufen (z . B. Biebl & 




Tabelle 3 .2.1-1. Charakterisieruna bakterieller Lebensräu~e i~ marinen Sediment 
* ) auch für bestimmte gleitende Bakterien typisch 
Milieu-Eigenschaften in: Wassersäule Sedirr.ent !
Bakterielle Anpassungen 
in Sedimenten 


























scets sehr 1:roß IAufwuchsbildung 
akkumulieren (u.a . Bakcerien produzieren Zellober-
infolge Sedimentation) flächen-~ebundene Enzyme 
I zum POM-Abbau * ) *) kleinskalig,oft sehr ~ikroaerophilie; aerobe Chemo-
steil lithoautotrophie 
oft bedeutend Anaerobe Atmuna u.Fermentation 
S- Kreislauf, *enaerobe Chemolitho-
autotronhie 
1 -
em::,:indlich im "G:radientenorganisrnen" *öder 
Mikromaßstab; abhänc:iig !)hysiolocrische Vielseitigkeit, 
von biolo~ . PJ'1ythmen I Bildung von "Consortia" 
gravierend, 
i . B. Turbid.:.te, 
Bioturbation 
Phvs ioloaische Vielseitiakeit ,*l 
I Ube r lebensstrategien copio-tropher Bakterien 
oft hoch; flecken- lcopiotrophie* l 
haft unter dem Einfluß 
des Zoobenthos 
charakteristisch IDetritus-Nahruncrsketten, "Carcening" 
als eine Quelle hoher Nährstoff-Konzentrationen, die 
"copiotrophe " {zymogene) Bakterien begünstigen . 
Diese Auflistung macht bereits deutlich, daß es sich bei 
Sedimentbakterien um eine heterogene Gruppe handelt. 
Soll der holistische Ansatz von Biotop-Analysen durch 
Kulturversuche auf reduktionistischer Ebene untermauert 
werden, so spielen die Kriterien zur Auswahl geeigneter 
Kulturen eine entscheidende Rolle. Um einen Einblick in 
die Physiologie der Kaltadaptation des Katabolismus 
organischer Substrate und potentieller 
Überlebensstrategien zu gewinnen, wurden neben 
psychrophilen Bakterien aus dem antarktischen Benthos 
auch gleitende Bakterien (Flavobacterium- Cytophaga-
Gruppe) herangezogen (Abschnitte 3 . 4.2 & 3 .4. 3) . 
3 . 2 . 2 Sedimente als Lebensraum gleitender Bakterien 
Keimzahlbestimmungen hatten gezeigt, daß die Abundanz 
Cytophaga-artiger Bakterien ("CLB", Reichenbach & Weeks, 
1981) in der Zoosphäre von Arenicola marina deutlich 
erhöht war (s.o.). Andere Formen gleitender Bakterien, 
die lange Filamente bilden, können mit bis zu 50 % zur 
benthischen Bakterien-Biomasse beitragen (Godinho-
Orlandi & Jones, 1981 a). Schwefeloxydierende, chemoli-
thotrophe Verwandte dieser Formen wie Beggiatoa oder 
Thioploca sind für ihre Massenanreicherungen ("Matten") 
und ihre Rolle in benthischen Nahrungsketten bekannt 
(Gallardo, 1978, Henrichs & Farrington, 1984, Grant & 
Bathmann, 1987). 
Die Biomasse gleitender Bakterien in Sedimenten 
quantitativ zu erfassen, ist problematisch. Denn 
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epifluoreszenzmikroskopische Desorptions - und Präpara-
tionsverfahren haben sich oft als unzureichend erwiesen 
und die schlechte Kultivierbarkeit bestimmter Formen 
setzt auch den Keimzahlbestimmungen enge Grenzen . Kürz-
lich hat man nachgewiesen, daß eine Gruppe ungewöhnli -
cher Sulphonolipide (Capnoide) für die gleitende Beweg-
lichkeit von Bakterien verantwortlich ist (Abbanat et 
al., 1986) . Ob sich diese Stoffgruppe als ein Biomasse-
Marker zur Erfassung gleitender Bakterien im Sediment 
eignet, muß noch untersucht werden. Filamentbildende 
Formen wie Beggiatoa und Vitreoscilla besitzen wahr-
scheinlich keine Capnoide (Godchaux & Leadbetter, 1983). 
Andere ungewöhnliche und für Biomarker- Diagnosen geeig-
nete Phospholipidfettsäuren scheinen gegenwärtig bei 
gleitenden fädigen Formen nicht bekannt zu sein (Nichols 
et al . , 1986; Reichardt , 1987 f, Tabelle 1 : Beggiatoa ) . 
Wie ist die ökologische Nische gleitender Bakterien in 
marinen Sedimenten zu definieren? Ein verbreitetes 
Merkmal benthischer Bakterien besteht in 
Aufwuchsbildung auf Sedimentpartikeln (Meadows 
der 
& 
Anderson, 1966, Weise & Rheinheimer, 1978, Schwinghamer, 
1983) . Trotz der Fähigkeit vieler Eubakterien, sich 
irreversibel an feste Substrate zu binden (Berkeley et 
al., 1980, Costerton, 1984, Fletcher & McEldowney, 




Sedimenten nur reversibel 
adsorbiert zu sein (Marshall et 




Modellrechnung für Tiefseesediment errechnet, daß die 
Ablöse-Rate von Aufwuchsbakterien mit 0.83 h - l über 20 
mal so hoch wie die Wachstumsrate (0.038 h-1 )war. 
Gleichwohl mag dieses Verhalten eher auf den Extremfall 
solcher Sedimente beschränkt sein, deren Gehalt an 
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organischem Detritus gering ist. Im anderen Extrem 
bilden sich auf rein organischen Aufwuchssubstraten 
äußerst dichte Bakterienfilme. Dabei ist die bakterielle 
Anheftungstendenz zumindest in den Anfangsphasen der 
Aufwuchsbildung wesentlich stärker ausgeprägt (Hossell & 
Baker, 1979, Kirchrnan et al . , 1980, Koop et al., 1982, 
Reichardt & Dieckrnann, 1985). 
Reversible Adsorption bringt schließlich auch 
physiologische Vorteile mit sich, die vor allem die 
Überlebensstrategie "copiotropher" mariner Isolate 
bestimmen (Kjelleberg et al., 1982). Wenn "aktive 
Motilität" und kurze Verweildauer auf Sedirnentpartikeln 
von Sedimentbakterien sind typische Eigenschaften 
(Davidson & Fry, 1987), dann haben gleitende Bakterien 
diesen Dualismus von Motilität und Sessilität auf eine 
einzigartige Weise gelöst. 
Gleitende Bakterien erreichen Geschwindigkeiten von 
einigen µm bis maximal 150 µm pro Minute (Burchard 
(1981), während begeißelte Bakterien sich mehrere 
Millimeter pro Minute fortbewegen können (Schlegel, 
1985). Daraus erhebt sich die Frage, ob begeißelte 
Formen im Sediment Vorteile aus ihrer wesentlich 
schnelleren Beweglichkeit ziehen können. 
Wie Berg (1975a und b) sowie Purcell (1977) gezeigt 
haben, steht die Schwimmbewegung von Bakterien wegen 
ihrer geringen Größe ganz unter dem Einfluß der 
kinematographischen Viskosität u, da die Reynold'sche 
Zahl R = a v/u infolge des geringen Trägheitsmoments (a 
v) äußerst klein ist. Bei einer so kleinen Reynold'schen 
Zahl übertrifft die lokale Diffusion die übrigen 
Transportprozesse und entscheidet daher über die 
Verfügbarkeit gelöster Nährstoffe. Erst nach dem 
Durchschwimmen einer relativ langen Mindeststrecke 
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gelingt es dem Bakterium, den Einfuß der lokalen 
Diffusion (D) gleichsam abzustreifen . Diese Strecke 1 (> 
D/v) ist etwa 30 µm lang, wenn ein begeißeltes Bakterium 
mit einer Geschwindigkeit v= 0.03 cm s-1 schwimmt und 
die Diffusion eines gelösten Substrats hierbei D= 10- 5 
crn2 s - l beträgt. Auf Sediment übertragen heißt dies, daß 
der freie Porenraum zwischen den Sedimentteilchen 
wesentlich größer als 30 µm sein müßte, damit ein 
chemotaktisches , begeißeltes Bakterium durchschnittlicher 
Größe einen Vorteil aus seiner hohen Beweglichkeit ziehen 
könnte. 
Chemische Stoffgradienten unterliegen in marinen 
Sedimenten rhythmischen Schwankungen, durch die auch 
Bakterien-Mikrohabitate ihre Lage verändern (Nelson et 
al., 1986 a, b) . "Gradientenorganismen'' suchen aktiv die 
für sie optimalen Stoffkonzentrationen auf und müssen 
daher den instabilen Konzentrationsgradienten im 
Interstitial folgen. Unter den gleitenden Bakterien sind 
S-oxydierende Beggiatoa species in der Lage, mit Hilfe 
der Chemotaxis die für sie optimale Mikronische zu 
erreichen (Nelson & Jannasch, 1983, Troelsen & 
Jörgensen, 1982, Nelson et al., 1986 a). Obwohl sie 
durch ihre gleitende Motilität um Zehnerpotenzen 
langsamer als begeißelte Bakterien sind (s.o . ), passen 
sie sich einer allfälligen Verlagerung stofflicher 
Gradienten im Porenwasser mariner Sedimente so gut an, 
daß sogar Massenentwicklungen (Mattenbildung) nicht 
selten sind (z.B. Juniper & Brinkhurst, 1986). 
Eine andere Möglichkeit, widrige Lebensbedingungen in 
instabilen Sediment- Mikronischen stoffwechselaktiv zu 
überleben, würde ein Zusammenschluß von 
Stoffwechseltypen, die sich physiologisch ergänzen, zu 
syntrophen Aggregaten bieten (Jones et al., 1984, Logan 
& Hunt, 1987). Doch ist diese Strategie weder für glei-
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tende Bakterien noch für Sedimente spezifisch. 
Heterotrophen Bakterien steht in Sedimenten gewöhnlich 
ein reicherer Substrat- Pool als in der Wassersäule zur 
Verfügung (Nedwell , 1987). Vor allem Sedimentat ion und 
Lebenstätigkeit der Makrofauna treiben den organischen 
Nährstoffpegel zeitweilig und lokal begrenzt in die 
Höhe . An derartige Substratschübe sind "copiotrophe" 
(zymogene) Bakterien angepaßt, die eine wesentlich 
geringere Substrataffinität als planktische Bakterien 
besitzen (Jones & Simon, 1986) . Unter gleitenden , 
Filament- bildenden Sedimentbakterien sind Vertreter mit 
hoher und geringer Substrataffinität bekannt (l . c. ) . 
Daneben zeichnen sich bestimmte Cytophagen durch eine 
erhebliche Flexibilität ihres Stoffwechsels aus und 
können sich auch 
Nährstoffangebots 
Abschnitt 3 . 4.3) . 
an 
anpassen 
e x treme Schwankungen des 
(Reichardt et al . ,1983 , 
Aquatischen Cytophagen fällt schließlich ~egen ihrer 
besonderen Fähigkeit zum Polysaccharid- Abbau eine 
wichtige Rolle beim Aufschluß von Struktur- Biopolymeren 
im sedimentierten Detritus zu ( Stevenson et al. , 1974, 
Reichardt, 1974, Fenchel & Blackburn, 1979 , Vance et 
al . , 1980 , 1982), Parsons et al ., 1985, Reichenbach & 
Dworkin, 1981, Reichardt et al . , 1983). 
Die soeben skizzierten besonderen Funktionen gleitender 
Bakterien in benthischen Lebensräumen zeigen, daß es 
sich hierbei um eine heterogene Gruppe handelt, die 
sehr wirksam an verschiedene Sediment-typische 
Milieubedingungen angepaßt ist . Wollte man anhand von 
Funktions-Kriterien und Abundanz - Schwerpunkten zwi schen 
planktischen und benthischen Bakterien-Typen unterschei-




Bakterien in Wasserproben (mit maximal 
Sedimentproben (mit maximal 6 x 105 
Chitin- abbauender 
104 CFU/ cm3 ) und 
CFU/ cm3 ) eines 
Ästuars erbrachten zugleich neue Erkenntnisse für die 
Taxonomie Cytophaga- artiger (CLB) Bakterien. Das 
Isolierungsprogramm und die Testmerkmale waren so 
gewählt, daß neben den taxonomischen auch 
ökophysiologische Gesichtspunkte mitberücksichtigt 
werden konnten (Reichardt et al., 1983). 
Die Ästuar- Isolate besaßen teils marine, teils 
limnische , teils aber auch typische Eigenschaften von 
Brackwasser- Bakterien. Die meisten Cytophaga-artigen 
Isolate gehörten zwei Hauptgruppen an . Eine recht 
einheitliche nur salztolerante Stämme umfassende 
Gruppe, zu der auch Cytophaga johnsonae und Cytophaga 
aguatilis zählten, war fakultativ anaerob, 
oligonitrophil und durch den Besitz besonderer Pigmente 
(Flexirubine) gekennzeichnet . Die meisten Vertreter 
dieser Gruppe bauten Chitin optimal in Abwesenheit einer 
.organischen N-Quelle ab. Dagegen war eine zweite, aus 
verschiedenen kleineren "Phäna" zusammengesetzte Gruppe 
auf organischen Stickstoff (Pepton) angewiesen, um 
wachsen und chitinolytische Enzyme produzieren zu 
können . Diese Isolate waren halophile (salzbedürftige) 
Aerobier und produzierten keine 
(Reichardt et al., 1983). 
Flexirubin-Pigrnente 
~ KATABOLISMUS I. EXTRAZELLULÄRER ABBAU VON DETRITUS-
PARTIKELN (P.O .M. ) IM BIOTURBATEN SEDIMENT 
Während die Bedeutung des pelagisches Energieflusses in 
den Tropen zu überwiegen scheint, spielt der benthische 
58 
Energiefluß in polaren und subpolaren Meeren eine 
besondere Rolle . Man hat spekuliert, daß die Entstehung 
der Polarmeere im Tertiär zur Evolution neuer Kategorien 
und ''Strategien" des Energieflusses geführt hat, die 
durch die saisonale Sedimentation organischer Partikel 
geprägt werden ("sinking chains" (Höpner-Petersen , 
1984). Um die Assimilation der in organischen Detritus-
Partikeln (POM) gebundenen Energie zu gewährleisten, 
müssen extrazelluläre Enzyme die POM in gelöste 
organische Substanz (DOM) überführen (Billen, 1982, 
Reichardt, 1986 b) . Die Einschleusung von Detritus in 
den benthischen Energiefluß wäre desto wirksamer, je 
enger die Wirkung Detritus- abbauender Enzyme an die 
Lebenstätigkeit des Makrozoobenthos gekoppelt ist und je 
effizienter allfällige Aktivitätsminderungen infolge der 
permanent niedrigen Temperaturen und des hohen 
hydrostatischen Drucks in situ kompensiert werden. 
Eigene Untersuchungen galten dem Nachweis jener 
Enzymaktivitäten, die organische Gerüstsubstanzen in 
assimilierbare Kohlenstoffverbindungen (DOM) überführen 
(Reichardt, 1986 b, 1987 a). Im Vordergrund standen 
Auswirkungen der Bioturbation durch Makrofauna 
(Reichardt, 1987 c, g und f) sowie potentielle 
Mechanismen der Kaltadaptation (Reichardt, 1987 c und e) 
in polaren Meeresböden . 
3.3.1 Nachweismöglichkeiten des enzymatischen 
Abbaupotentials 
Während geochemische Analysen die Konzentrationen 
potentieller Enzymsubstrate erfassen, liefern 
Enzymaktivitätsbestimmungen ein (maximales) Maß für die 
Menge der am Umsatz dieser Substrate beteiligten Enzyme 
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( z.B.Verstraete et al . , 1976) . So gelingt auch ein 
Einblick in Regulationsmechanismen und Kinetik der 
Umsetzungen. POM- lösende Enzyme, die die Umsetzung 
partikulärer Substrat- Komponenten (POM) zu gelösten, 
assimilierbaren Produkten (DOM) katalysieren, stellen 
hierbei einen Sonderfall dar . Denn das Größenverhältnis 
zwischen einem extrazellulär aktiven Enzym-Molekül und 
einem Substrat-Partikel ist umgekehrt wie bei den (meist 
intrazellulären) Umsetzungen gelöster Substrate . Sorp-
tionsprozesse führen zu weiteren Komplikationen 
(Reichardt, 1987 a, Fig. 6) . Schließlich zeigen Enzyme , 
die partikuläre Substrate (Polysaccharide) angreifen , 
eine extrem geringe, von der Partikelgröße abhängige, 
molekulare Aktivität(= Zahl hydrolysierter Glucosid-
Bindungen pro Zeiteinheit und Enzyrnmolekül). Während 
diese bei kleinen gelösten Substratmolekülen Werte von 
10 7-10 8 pro Minute erreicht, ist sie beim Cellulose-
Abbau um 4-5 Zehnerpotenzen geringer (Reese, 1977) . 
Mit dem 
marinen 
Nachweis POM- lösender Enzymaktivitäten in 
Sedimenten wurde größtenteils . Neuland 
beschritten. Auch in der erheblich weiter entwickelten 
terrestrischen Enzymologie ist dieser 
unberücksichtigt geblieben (Burns, 1977). 
(1963) und Hagen et al . (1966) 
Aspekt lange 
Eine von Stamm 
entwickelte 
Reaktivfärbung von Struktur-Biopolymeren eröffnete 
zugleich die Möglichkeit, definierte biopolymere Gerüst-
Substanzen oder Detrituspartikel zu markieren , um die 
gelösten Abbauprodukte in einem sehr einfachen 
(photometrischen) Nachweis erfassen zu können 
(Rinderknecht et al., 1967 und 1968, Poincelot & Day, 
1972, Leisola & Linke, 1976, Reichardt, 1986 b) . 
Da mit dieser Methodik alle gelösten Spaltprodukte 
pauschal bestimmt werden können, 
zugeschnitten, enzymatische 
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ist sie ganz darauf 
Lösungsprozesse an 
Detrituspartikeln unabhängig vom Molekulargewicht der 
Reaktionsprodukte zu erfassen . Dieses bedeutet, daß 
vorwiegend 
bestimmt 
Endo-Polysaccharasen und Ende- Proteasen 
werden , die Makromoleküle nach dem 
Zufallsprinzip zerlegen (Linkins et al. , 1984) . Dagegen 
spalten Exo-Enzyme definitionsgemäß terminal 
niedermolekulare Makromolekülbausteine ab . Diese 
Reaktion ist viel weniger geeignet, den Übergang von der 
partikulären Detritus- Phase zum gelösten re-
assimilierbaren Substrat zu beschreiben, wird aber dank 
einfacher fluorometrischer Nachweismöglichkeiten relativ 
häufig in aquatischen Ökosystemen eingesetzt (Someville , 
1983, Hoppe, 1983, Meyer- Reil, 1987) . 
Vergleicht man die gebräuchlichsten Methoden zum 
Nachweis enzymatischer POM- DOM- Umsetzungen (Reichardt , 
1987a, Tabelle 1 ), so erscheint die auf dem Nachweis 
gelöster Farbstoff - markierter Reaktionsprodukte 
beruhende Bestimmung (dye release assay) am besten 
geeignet, um ende-enzymatische Aktivitäten für eine 
maximale Zahl partikulärer Substrate zu bestimmen . Ihre 
Empfindlichkeit ist mit der (langwierigeren) chemischen 
Bestimmung von Biopolymeren- Spaltprodukten vergleichbar 
(Reichardt, 1987 a, Tabelle 3). Durch Reaktivfarbstoff-
Markierung komplexer natürlicher Substrate, wie von 
Enteromorpha-Zellwänden, (Reichardt, 1986 a, 1987 a) 
ließ sich das komplexe POM- Substrat- Milieu in situ 
weitgehend simulieren. 
Gleichwohl hält sich die Anpassung der Methode an die 
Reaktionsbedingungen in situ in Grenzen. So ist mit 
Unterbestimmungen zu rechnen , weil der Reaktiv- Farbstoff 
einen Teil der enzymatischen Reaktionsorte blockiert 
(Hagen et al., 1966) und weil durch die Herstellung 
getrockneter Substrate die enzymatische Abbaubarkeit 
eingeschränkt wird (Vance et al., 1982). Methodische 
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Untersuchungen mit einem Skleroprotease- Substrat ergeben 
ferner, daß die Enzym-Aktivität exponenti ell mit 
zunehmender Substratpartikelgröße abnimmt (um den Faktor 
4 im Partikelgrößenbereich von 63 bis 1000 ~m) -
<Reichardt, 1987 a>. 
Während Sediment- Extrakte Maximalwerte des enzymatischen 
Abbaupotentials liefern, spielt in situ die Adsorption 
an Sedimentpartikel eine überragende Rolle (Reichardt, 
1987 a) . Inaktivierungseffekte hängen vom organischen 
Film auf den Sedimentpartikeln ab und nehmen in 
feinerkörnigen Sedimenten rapide zu (so zum Beispiel 
beim Übergang von mittlerem Sand zu Silt um zwei 
Zehnerpotenzen, - Reichardt, 1987 a, Fig . 8). Ähnliche 
Wirkungen sind von Enzymen in terrestrischen Böden 
bekannt (Filip , 1979, Kanazawa & Filip, 1986). Auch eine 
für gelöste Protease-Reaktionsprodukte nachgewiesene 
Adsorption an Sedimentpartikel (Reichardt, 1987 a, 
Fig.10) mag eine regulatorische Inhibitorwirkung 
(Produkthemmung) besitzen (Engasser & Horvath, 1974 b). 
Ein Antagonismus zwischen Diffusionshemmung und 
chemischer Hemmung, der in Reaktionssystemen mit 
gelösten, diffusiblen Enzym- Substraten wirksam wird 
(Enggasser & Horvath , 1974 a), fehlt in Gegenwart 
partikulärer Substrate. Da diese nicht diffundieren 
können, wird die auf Immobilisierung (Adsorption) des 
Enzyms 
der 
beruhende Aktivitätshemmung durch 
Partikel vermindert. Hierbei 
Umlagerungen 
würde der 
bioturbierenden Makrofauna eine besondere Rolle 
zufallen . Schließlich treten zu solchen 
Urnschichtungseffekten auch Desorptionswirkungen, wenn 
Sediment in den Verdauungstrakt detritovorer 
Benthostiere gelangt und sich die physikochemischen 
Voraussetzungen für die Sorption ändern. 
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3.3.2 Einfluß verschiedener Milieufaktoren in bioturba-
ten Sedimenten 
Aktivitätsmaxima POM- lösender Enzyme bleiben meist auf 
bioturbate Sedimentschichten begrenzt (Reichardt, 1986 
b, 1987 e und g). In bioturbierten Flachwassersedimenten 
der Kieler Bucht (18 m Wassertiefe) spiegeln die 
Aktivitäten verschiedener Enzyme recht einheitlich die 




Enzymaktivität sind positiv 
miteinander korreliert . Dieses steht im Einklang mit der 
landläufigen Vorstellung von einer Stimulierung 
benthischer Prozesse infolge von 
Sedimentationsereignissen ("benthic response", 
Smetacek et al ., 1978, Peinert et al., 1981, Graf et 
al., 1982, Meyer- Reil, 1983, Davies & Payne, 1984, Kelly 
& Nixon, 1984, Kelly et al., 1985). 
Aufgrund der Schlüsselstellung POM-lösender Enzyme im 
Energiefluß von Detritus - Nahrungsketten (s . o.) sollte 
man erwarten, daß deren Stimulierung im Benthos 
maßgeblich an der Auslösung eines "benthic response" 
beteiligt ist. Laborversuche, die zum experimentellen 
Beweis dieser Annahme mit künstlichem, Enzym- freiem 
Detritus an Sedimentkernen der Kieler Bucht durchgeführt 
wurden, sind jedoch negativ verlaufen (Reichardt, 1987 
a) . 
Eine rasch abklingende Zunahme der Skleroprotease-
Aktivität unmittelbar nach der Partikel- Zugabe deutete 
Regulationsmechanismen an, die eine Erhöhung des 
Aktivitätsspiegels im Sediment verhindern könnten (l.c., 
Fig . 13). Eine andere Versuchsreihe zeigte schließlich, 
daß die Produktion Skleroprotein-lösender Sediment-
Enzyme unter Sauerstoff-Mangel gehemmt wird (Reichardt, 
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1986, Fig.5) . Doch dieses würde die ausgebliebene Enzym-
Stimulierung im Experiment nur zum Teil erklären. Denn 
Polysaccharid-spaltende Enzyme {Cellulase, Chitinase und 
Agarase) unterliegen höchstwahrscheinlich gänzlich 
anderen Regulationsmechanismen im Sediment als Proteasen 
(Lacklandetal. , 1982 , Vance et al., 1982). Darauf 
lassen jedenfalls gegenläufige räumliche Verteilungen 
und unterschiedliche Trends bei Volumen- bezogenen und 
Biomasse (ATP)-spezifischen Aktivitäten schließen 
(Reichardt, 1986 b, Fig . 6 bis 10). 
Abgesehen von einem Agarase-Maximum, das mit einem 
winterlichen Makroalgen-Eintrag zusammenhing, ist eine 
schlickige , Makrozoobenthos - arme Station der Kieler 
Bucht (28 m Wassertiefe) stets durch erheblich geringere 
Enzymaktivitäten gekennzeichnet als eine feinsandige, 
stärker von Makrofauna besiedelte Probenstation in 18 m 
Wassertiefe . Sicher spielt der Aktivitäts- hemmende 
Einfluß geringer Korngrößen im tiefer gelegenen Sediment 
eine entscheidende Rolle {Haska, 1975, Burns, 1977) . 
zusätzlich muß man hier aber auch den geringen 
Makrofauna- Beitrag zur Bioturbation berücksichtigen 
(Poole & Wildish, 1979). In verschiedenen Sedimenten 
durchgeführte Untersuchungen haben nämlich eine 
erhebliche Zunahme extrazellulär wirksamer 
Enzymaktivitäten in bioturbaten Strukturen (Wurmröhren 
und Kothaufen von benthischen Makroinvertebraten) 
gezeitigt (Reichardt, 1987 g und f). 
Ob Biopolymeren-abbauende Enzyme in Sedimenten 
vornehmlich von der detritovoren Makrofauna oder von der 
Mikroflora produziert werden, erscheint wenig geklärt 
(Zottoli & Carriker, 1974, Poole & Wildish, 1979, Stuart 
et al ., 1985). Nur relativ selten ist belegt, daß 
Makrozoobenthos solche Enzyme synthetisiert (Foulds & 
Mann, 1979, McHenery et al., 1979, Seiderer et al ., 
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1984) . Andererseits zeichnen sich bioturbate Strukturen 
(Wohngangwandungen) nicht nur als Orte erhöhter 
Enzymaktivität aus (Reichardt, 1987 g und f), sondern 
sind auch durch maximale Abundanzen Enzym-produzierender 
Bakterien gekennzeichnet (Reichardt , 1987 c). 
Da extrazelluläre Enzymaktivitäten auch von der 
Korngrößen- Verteilung im Sediment abhängen (Reichardt , 
1987 a), erhebt sich die Frage nach den Auswirkungen der 
Tier- spezifischen Partikel-Selektion. Die meisten 
Detritovoren reichern selektiv kleinere Partikel an 
(Taghon , 1982). Gangwände (a) und Kothaufen (b) von 
Arenicola marina lassen nur eine geringfügige Verengung 
(a) bzw . Spreizung (b) des Korngrößenspektrums erkennen 
(Reichardt, 1987 g) . Entsprechend gering ist der Einfluß 
dieser Korngrößen-Verschiebungen auf extrazelluläre 
Enzymaktivitäten zu veranschlagen. 
Bioturbation durch Arenicola marina schafft zwei Pole 
enzymatischer Aktivität im Sediment : Während die 
Aktivitätsgipfel alkalischer Phosphatasen und Sulfatasen 
gemeinsam mit verschiedenen mikrobiellen Aktivitäten in 
den Gangwandungen liegen, treten Skleroprotease-Maxima 
in den Kothaufen auf (Reichardt, 1987 g, Fig.6) . Dieses 
Beispiel lehrt, daß sessile Infauna nicht nur Zentren 
Abbauaktivität unter der enzymatischer 
Sedimentoberfläche (in den Gangwandungen) schaffen , 
sondern umgekehrt auch die Sedimentoberfläche mit 
bestimmten Biokatalysatoren "versorgen" kann. 
3.3.3 Temperaturfaktor: Kaltadaptation 
Der größte Teil des Meeresbodens ist mit Temperaturen 
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unter 2 °c permanent kalt (Baross & Morita , 1 978) ; 
dennoch war über Temperaturadaptationen extrazellulär-
enzyrnatischer Umsetzungen des Detritus (POM) zu DOM in 
marinen Sedimenten nichts bekannt . Nach einer Hypothese 
von Godshalk & Wetzel (1977) ist dieser (enzymatische) 
Detritus-Aufschluß im Gegensatz zur Mineralisierung 
assimilierbarer, gelöster Substrate ein Temperatur-
kontro llierter Prozeß. Das würde bedeuten, daß die 
Intensität des Partikel- Abbaus am Meeresboden minimal 
ist . Im Pelagial hat die Prirnärproduktion während einer 
Phytoplanktonblüte bei - 1 bis +2 °e Wassertemperatur ein 
deutliches tlbergewicht über mikrobielle Abbauprozesse 
( Porneroy & Deibel, 1986) . Demnach fehlt eine wirksame 
katabolische Temperaturkompensation in der kalten Was-
sersäule. Die Frage, ob im permanent kalten Benthos 
wirksamere "Strategien" des Energieflusses (Höpner-
Petersen , 1984) und damit auch der Kaltadaptation 
anzutreffen sind, wurde in antarktischen Sedimenten 
untersucht. Für Messungen im Temperaturgradienten wurde 
Probenmaterial von der Oberflächenschicht eingesetzt , da 
hier der intensivste Kohlenstoffumsatz zu erwarten war 
(Reimers & Suess , 1983; - Reichardt, 1987 c und e ; siehe 
auc h Abschnitt 3.4 . 1) . 
Temperaturoptima POM-lösender Enzyme (Skleroproteasen 
und ehitinasen) in Extrakten antarktischer Sedimente 
lagen zwischen 40 und 55 °e (Reichardt, 1987e, Fig . 2 und 
3) . Im Vergleich mit Sedimenten der Kieler Bucht 
bedeutet dieses keine Kaltadaptation gegenüber temporär 
kalten Sedimenten der gemäßigten Klimazone, obwohl sich 
die antarktische Benthosfauna (DeVries , 
Bakterienflora (Reichardt, 1987c, siehe 
1977) und 
Abschnitt 
3.1 . 4. ) durch stenotherme Kaltadaptation ihres Wachstums 
auszeichnen. Wie Untersuchungen an psychrophilen 
antarktischen Isolaten zeigen, liegen die 
Aktivitätsoptima Detritus - abbauender Enzyme (wie 
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Skleroproteasen) jenseits des Wachtumstemperatur-
Bereichs dieser Bakterien (z . B. Reichardt , 1987 c, 
Fig.3) . 
Die mikrobiologische Literatur enthält nur wenige 
Angaben über die Temperaturcharakteristik 
e xtrazellulärer Biopolymeren- abbauender Enzymaktivitäten 
(McDonald, 1963, Weimer & Morita, 1974, Helmke & 
Weyland, 1986). Während Kaltadaptation bei extrazellulä-
ren Makromolekül-spaltenden Bakterien-Enzymen nicht 
belegt ist, sind intrazelluläre katabolische Funktionen 
bei psychrophilen Bakterien durchaus kaltadaptiert 
(siehe Abschnitt 3.4 . 1) . In gewissem Umfange gilt dieses 
auch für Hydrolasen , die (wie alkalische Phosphatasen) 
als Zelloberflächen-gebunden gelten (Kobori et al . , 
1984). Die verglichen mit Skleroprotease- und Chitina se-
Aktivitäten etwas niedrigeren Temperaturoptima für alka-
lische Phosphatase und Sulfatase im antarktischen Sedi-
ment stimmen darin überein (Reichardt , 1987 e) . 
Temperaturadaptation auf dem Enzymaktivitäts-Niveau ist 
vor allem in Stoffwechselwegen, die der Energiegewinnung 
dienen, bekannt; sie beschreibt nur die auffälligste von 
mehreren Möglichkeiten, temperaturabhängige Rückgänge im 
Stoffumsatz zu kompensieren (Hazel & Prosser, 1974, 
Somero, 1978). Gibt es daher Hinweise auf alternative 
Strategien der Kaltadaptation, die von der Lage der 
Aktivitäts-Temperatur-Optima unabhängig sind? 
Kaltadaptation auf der Enzym- Affinitäts-Ebene (Hochachka 
& Somero, 1973) spielt in den untersuchten antarktischen 
Sedimenten keine wesentliche Rolle (Reichardt , 1987 c) . 
Dagegen deuten Kulturversuche mit psychrophilen 
Antarktis-Bakterien darauf hin, daß die Synthese 
bestimmter Biopolymeren-spaltender En zyme im unteren 
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Wachstumstemperaturbereich erhöht sein kann (Tabelle 
3.3.1-1). 
Ferner hat sich am Beispiel Protein-, 
Cellulose-zersetzender Bakterien aus 
Chitin-, und 
bioturbierten 
antarktischen Sedimenten gezeigt, daß Kaltadaptation von 
Wachstum und Abbauaktivität sich auch gegenläufig 
verhalten können (Reichardt, 1987 c, Fig.2). 
Polysaccharid-abbauende 
zeichnen sich trotz 
Wachstumscharakteristik 
Aktivitätscharakteristik 
Isolate aus der Zoosphäre 
überwiegender psychrophiler 
seltener durch eine psychrophile 
aus als psychrophile Isolate 
aus der Umgebung. Dagegen zeigen proteolytische 
Psychrophile bis auf wenige Ausnahmen auch eine psychro-
phile Aktivitätscharakteristik. Obwohl erst etwa zehn 
der insgesamt 605 Isolate zu einschlägigen 
Kulturexperimenten herangezogen werden konnten, dürfte 
Kaltadaptation auf der Ebene der Enzym-Synthese (und 
nicht der Enzym-Aktivität) als eigentliche Ursache der 
ermittelten psychrophilen Aktivitätscharakteristik in 
Frage kommen . 
Tabelle 3 . 3 . 1-1 
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Möglicherweise ist Kaltadaptation der Synthese Detritus-
abbauender Enzyme nicht auf permanent kalte Ökosysteme 
und kalt-stenotherme Organismen beschränkt. So weisen 
zum Beispiel detritovore Fische gemäßigter Breiten bei 
niederen Temperaturen einen erhöhten Aktivitätsspiegel 
(wahrscheinlich mikrobieller) Cellulasen auf (Moerland, 
1985). 
KATABOLISMUS II. MIKROHETEROTROPHER (INTRAZELLU-
LÄRER) ABBAU UND MINERALISIERUNG VON DOM 
Definitionen für partikuläre organische Substanz (POM) 
und gelöste organische Substanz (DOM) orientieren sich 
rein pragmatisch an der Ausschlußgrenze bestimmter 
Membranfilter (0 . 22 oder 0 . 45 ~m,- Strickland & Parsons, 
1972) . DOM enthält die heterotroph direkt 
assimilierbaren Kohlenstoff- und Energiequellen. Deren 
Konzentration liegt in aquatischen Ökosystemen 
gewöhnlich um eine Zehnerpotenz unter der Konzentration 
partikulärer organischer Substanz (Parsons et al., 
1963) . Obwohl in der Regel POM zu DOM umgesetzt wird 
(s.o.), können bestimmte Prozesse diese Reaktion auch 
umkehren (Menzel, 
Sedimenten kommt 
1966 , Jensen & Söndergaard, 1982). In 
noch hinzu, daß die meisten 
anorganischen Partikel, vor allem aber Ton und Silt, mit 
einem Film organischer Substanzen überzogen sind . Als 
Hauptursache hierfür wird die Ingestion von Sediment 
durch detritovore Infauna angenommen (Johnson, 1974). 
Entsprechend der Verweildauer sedimentierender Partikel 
in der Wassersäule vermindert sich auch die Menge und 
Abbaubarkeit dieser potentiellen DOM-Quelle im Sediment. 
Jährliche Sedimentationsraten von 40-200 g C pro m2 in 
Küstengewässern und 0 . 04-2 .1 g C m- 2 in der Tiefsee 
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(Stephans et al . , 1967, Zeitzschel et al., 1965; Rowe & 
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verwertbarer DOM noch weiter durch Sorptions- oder 
Komplexbildungsprozesse (Mopper, 1980, Christensen & 
Blackburn, 1980, Gordon & Millero , 1985, Henrichs & 
Doyle, 1986) . Gewöhnlich bleibt die labile, leicht 
verwertbare DOM-Fraktion auf die obersten Zentimeter des 
Sediments beschränkt, während die Gesamt-DOM-Fraktion 
mit der Sedimenttiefe weiter zunimmt (Seki , 1968 , Balba 
& Nedwell, 1982, Nedwell, 1987). 
Konzentrationsprofile der Verteilung organischer 
Substanz oder ihrer Abbauprodukte ermöglichen die 
Berechnung eines diagenetischen Modells, das den 
Kohlenstoff-Fluß im Sediment beschreibt (Billen, 1982, 
Henrichs & Farrington, 1984). Diese indirekte Methode 
ist so genau wie das zugrunde liegende Modell. 
Direktmessungen werden dagegen meist mit Radioisotopen-
Substraten durchgeführt, um vor allem über einzelne 
Teilprozesse Aufschluß zu erhalten. Erstmals von Parsons 
& Strickland (1962) beschrieben, ist das "relative 
heterotrophe Potential" eine weit verbreitete Methode, 
um Inkorporation und Mineralisierung (zu 
definierter Substrate in Wasser und Sedimenten zu 
erfassen (Reichardt, 1978). 
Um echte Stoffumsatzraten messen zu können, müßte die 
verfügbare in situ Konzentration der untersuchten 
Kohlenstoffverbindung bekannt, eine gleichmäßige 
Verteilung des Isotopen-markierten Testsubstrats in 
allen intra- und extrazellulären "Pools" gewährleistet 
sein und die Randbedingungen für die Reaktion in situ 
70 
durch die Manipulation unberührt bleiben. Diese 
Voraussetzungen sind vielfach, besonders aber in 
Sedimenten, nicht erfüllbar (Christensen & Blackburn, 
1980, King & Klug, 1982 , King & Berman, 1984). 
Eigene Messungen der relativen heterotrophen Aktivität 
basieren auf der Inkorporation in makromolekulare Pools 
(Baross et .al. , 1975, Ramsay, 1976) und der 
Mineralisierung (C02-Freisetzung aus) Glucose und 
Acetat . Als dominierender Baustein in Detritus -
Polysacchariden und als oft häufigstes Monosaccharid im 
Sediment-Porenwasser (Mopper et al. , 1980) stellt 
Glucose ein repräsentatives Testsubstrat dar , um die 
Intensität heterotropher Assimilations- und 
Mineralisierungsprozesse zu beschreiben. Zugleich dient 
14
c-markierte Glucose dazu, Stoffwechselwege und 
kinetische Regulationsprozesse in Bakterien-Kulturen zu 
analysieren (Reichardt und Morita, 1982 a). Das meist 
parallel eingesetzte Acetat nimmt eine zentrale Rolle im 
DOM-Stoffumsatz anaerober Sedimente ein (z.B . Ansbaek & 
Blackburn, 1980) . 
3 . 4.1 Temperaturabhängigkeit des heterotrophen Potentials 
Sorokin (1971) hatte die Hypothese aufgestellt, daß 
durch die niedrigen Temperaturen des Antarktischen 
Ozeans der mikrobielle Umsatz von DOM stark 
eingeschränkt ist . Beträchtliche DOM- Mengen würden daher 
mit dem Tiefenwasser in niedere Breiten verfrachtet und 
in Auftriebsgebieten der Tropen die bakterielle 
Produktion stimulieren . Erst kürzlich wurde berichtet , 
daß mikroheterotrophe Prozesse sogar im kalten Pelagial 
des Nord- Atlantik während des Auftretens von 
Phytoplanktonblüten erheblich blockiert sind (Pomeroy & 
Deibel, 1986). Argumente für die Annahme eines solchen 
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Mangels an Kaltadaptation beim mikrobiellen DOM-Umsatz 
wurden bisher stets aus Pelagialuntersuchungen bezogen . 
Daher erschien es überfällig, diesen auch 
produktionsbiologisch wichtigen Teilprozeß des 
Kohlenstoff-Umsatzes im Benthal zu untersuchen . 
Nach eigenen Untersuchungen an Sedimenten des 
Antarktischen Ozeans besitzt die Mineralisierung von 
Glucose ihr Temperatur-Optimwn (-20 °c) im Bereich des 
Wachstwnstemperatur-Optimwns extrem kaltadaptierter 
(psychrophiler) Bakterien (Reichardt, 1987 e, Fig . 6). In 
diesen Temperaturbereich fallen auch die Optima der am 
stärksten kalt-adaptierten bakteriellen 
(Takada et al., 1981) . Vom Grad der 
Dehydrogenasen 
Kaltadaptation 
mikrobieller Dehydrogenasen wiederum hängt die Effizienz 
des DOM- Umsatzes und Abbaus ab . Denn die den 
Mineralisierungsprozessen vorausgehende Assimilation von 
DOM würde nicht als Geschwindigkeits-bestimmender 
Schritt in Frage kommen, da ihre Temperaturoptima 
niedriger, z . T . sogar noch unterhalb des Wachstwns-
Temperaturoptimwns psychrophiler Bakterien liegen 
(Morita et al . , 1977, Hodson et al . , 1981) . 
Im übrigen wirken Temperaturkompensationsmechanismen, 
wie schon beim POM-Abbau erwähnt, nicht auf einer 
einzigen Regulationsebene. So macht der Einsatz von C-
Positions-markierter Glucose (Hamilton & Austin, 1967) 
über die Beteiligung gewisse Aussagen 
Stoffwechselwege am Mineralisierungsgeschehen 
einzelner 
möglich. 
Nach entsprechenden Versuchen mit antarktischen 
Sedimenten scheint die Vermutung von Rüger (1984) 
zuzutreffen, daß fermentative Stoffwechselwege in 
Biotopen mit einer überwiegend psychrophilen 
Bakterienflora oft bevorzugt werden (Reichardt, 1987 e). 
Der gegenläufige, co2- verbrauchende Prozeß der 
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chemoautotrophen co2- Dunkelfixierung verläuft erst auf 
einem etwas niedrigeren Temperatur-Niveau (meist nahe 10 
~C) optimal (Reichardt , 1987 e, Fig.7) . Noch tiefere 
Temperaturoptima (nahe O 0 c) kennzeichnen die 
photosynthetische co2-Fixierung des arktischen und 
antarktischen Phytoplanktons (Neori & Holm-Hansen, 1982, 
Li et al., 1984). Berücksichtigt man außerdem noch, daß 
für die heterotrophe Assimilation organischen 
Kohlenstoffs durch antarktische Bakterien ebenfalls 
recht niedrige Temperaturoptima (0-5 °c} berichtet 
wurden (Hodson et al ., 1981) , so zeigen alle diese 
anabolischen Kohlenstoffumsetzungen eine stärkere 
Kaltadaptation als der katabolische Prozeß der 
Mineralisierung zu co2 . 
Doch wäre es falsch, 
ziehen, daß die 
permanent kalten 
aus dieser Differenz den Schluß zu 
Kohlenstoff-Remineralisierung in 
Sedimenten wegen unzureichender 
Temperaturkompensation blockiert wäre . Vielmehr scheint 







konstanter Unterschied zu bestehen . So liegt in 
Winterproben aus einem temporär kalten Sediment (Kieler 
Bucht) das Temperaturoptimum für Gluocose-
Mineralisierung immer noch um 10°c über dem in 
antarktischen Sedimenten ermittelten Temperaturbereich . 
Diese relative Kaltadaptation auf der 
Mineralisierungsebene findet auch in der hohen Abundanz 
zyrnogener psychrophiler Bakterien im antarktischen 
Sediment ihren Ausdruck (Abschnitt 3 . 1 . 4). 






Untersuchungen im Panarnabecken, wo Mineralisierungsraten 
von 180 rnM C rn- 2Jahr-l im Tiefseebenthos gemessen worden 
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sind (Cole et al . , 1987). Selbst die bei Tiefsee-Studien 
bislang meist in Rechnung gestellte Hernrnwirkung des 
hydrostatischen Druckes (z.B. : Jannasch & Wirsen, 1982) 
auf mikrobielle Prozesse scheint nach neueren 
Erkenntnissen nicht immer gerechtfertigt zu sein (Cahet 
& Sibuet, 1986) . 
Glucose wird nicht nur von Prokaryonten, sondern auch 
von Eukaryonten einschließlich der Metazoen 
mineralisiert (z.B . Lopez et al., 1979, Manahan & 
Richardson, 1983, Montagna, 1984). Da Bakterien sich 
aber meist durch eine höhere Substrat-Affinität von der 
Meiofauna unterscheiden (Montana, 1984), gelingt es, die 
Messungen mit Hilfe niedriger Testsubstratkonzentratio-
nen weitgehend auf Mikroheterotrophe zu begrenzen. 
Temperaturoptima der Glucose-Mineralisierung (Reichardt, 
1987 e) und hohe Abundanzen kaltstenothermer 
(psychrophiler) Bakterien in antarktischen Sedimenten 
(Reichardt , 1987 c) lassen annehmen, daß die 
psychrophile Mikroflora eine entscheidende Rolle beim 
DOM- Umsatz im permanent kalten Meeresboden spielt. 
Bisherige Untersuchungen wiesen den psychrophilen 
Bakterien aber eher eine Außenseiter-Rolle zu . Zumindest 
die zyrnogene, an plötzliche Schübe gelöster Nährstoffe 
angepaßte Bakterienflora permanent kalter Biotope wurde 
für weitgehend "eurytherm" (psychrotroph) gehalten 
(Baross & Morita, 1978) . Es liegt daher nahe, die 
Temperaturcharakteristik der Glucose-Verwertung eines 
psychrotrophen Bakteriums zu einem Vergleich 
heranzuziehen (Reichardt & Morita, 1982 c) . 
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3.4 . 2 Temperaturcharakteristik eines "psychrotrophen" 
(kalt-eurythermen) "Sediment-Bakteriums" 
Cytophaga johnsonae, (Stamm C21) ist ein psychrotrophes 
Isolat aus einem Binnengewässer (Reichardt , 1974). Die-
ses gleitende Bakterium ist nur mäßig halotolerant (bis 
zu 15 °/00 ) und bildet mit anderen Chitin-abbauenden, 
meist stärker halotoleranten Stämmen aus einem Ästuar 
eine taxonomische Einheit (Reichardt et al., 1983, siehe 
Abschnitt 3.2.2). 
Wachstums-Temperaturcharakteristik und Kaltadaptation 
des Hexose-Stoffwechsels von "C21" hängen jeweils von 
der Temperaturadaptation ab, die etwa ein bis zwei 
Generationszeiten beansprucht ( Reichardt & Morita, 1982 
a, b und c). Temperatur-Gradienten-Versuche mit 
einheitlichem Impfmaterial sprechen für eine hohe 
metabolische Flexibilität (Reichardt & Morita, 1982 c). 
Die Mineralisierung von Glucose zu co2 verläuft bei 
kaltadaptierten Kulturen im Bereich des Wachstums-
Temperatur-Maximums c-30 °c) optimal (Reichardt & 
Morita, 1982 c, Fig.l und 2). Dieses trifft ebenfalls 
für die Inkorporation von Glucose in Makromoleküle zu 
(Fig.3) . Temperaturoptima der Glucose-Verwertung im 
temporär kalten Sediment c-2 °c) der Kieler Bucht 
stimmen mit diesen Daten gut überein. Daß in diesem 
Biotop die psychrotrophen Bakterien dominieren, muß 
einfach angenommen werden, da die Abundanz dieser Gruppe 
selbst im permanent kalten Tiefsee-Benthal der 
Norwegischen See die der Psychrophilen übertrifft 
(Norkrans & Stehn, 1978). Seitdem Morita (1975) strenge 
Kriterien zur Unterscheidung von Psychrophilen und 
Psychrotrophen eingeführt hat, mangelt es oft an 
verwertbaren Freilanddaten über die Abundanzen dieser 
Gruppen . Keine Ausnahme macht hierbei die Kieler Förde 
75 
(Hafen), aus der vor 100 Jahren die ersten "psychrophil" 
genannten Bakterien (Horowitz-Wlassowa & Grinberg, 1933) 
isoliert worden sind (Fischer, 1887, Forster, 1888) . 
In nicht-temperaturadaptierten Kulturen unterliegen 
Mineralisierung und Inkorporation von Glucose einer 
"overshoot" - Reaktion. Solche Auswirkungen einer 
Stoffwechsel- Überregulation sind überall dort zu 
erwarten, wo sich ein Stoffwechsel-regulierender 
Milieufaktor plötzlich ändert (Reichardt & Morita, 1982 
c) . 
Der psychrotrophe Cytophaga-Starnrn ist auch in dem Sinne 
"eurytherm, daß er in Abhängigkeit von der 
Wachstumstemperatur verschiedene Stoffwechselwege 
bevorzugt . So überwiegt im unteren Temperaturbereich 
(unabhängig von der Substratkonzentration) der Embden-
Meyerhof - Stoffwechselweg (Glykolyse , - Reichardt & 
Morita, 1982 c, Fig.4). Ein weiteres Indiz für 
temperaturabhängige Umschaltmechanismen liefern 
enzyrnkinetische Parameter für Transport, Inkorporation 
und Respiration von Glucose (l.c., Tabelle 2) . Ähnliche 
Mehrphasenkinetiken sind auch bei Freiland-
Untersuchungen im marinen Bakterienplankton nachgewiesen 
(Azam & Hodson, 1981). 
Temperaturabhängigkeit von Stoffwechselwegen im Glucose-
Katabolismus ist auch bei psychrotrophen Vertretern 
anderer Bakterien-Taxa bekannt (Olsen & Jezeski, 1963, 
Lynch et al. , 1975, Lynch & Franklin, 1978). Die 
Dominanz psychrotropher Bakterien im marinen Milieu 
(Baross & Morita, 1978) läßt vermuten, daß jenes hohe 
Maß an metabolischer Flexibilität diesen Bakterien 
überall dort einen Konkurrenzvorteil einräumt, wo 
Schwankungen von Temperatur und Substratgehalt 
ausgeprägt sind . Selbst in antarktischen Sedimenten 
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nehmen sie noch einen beträchtlichen Anteil an der 
kaltadaptierten Mikroflora zymogener Bakterien ein 
(Reichardt, 1987 c). Physiologisch betrachtet liegen die 
Konkurrenzvorteile im extrem kalten Milieu nicht 
zwangsläufig auf der Seite der kalt-stenothermen 
(psychrophilen), sondern gelegentlich auch bei den kalt-
eurythermen (psychrotrophen) Bakterien (Harder & 
Veldkamp, 1971) . Ferner ist auch im Antarktischen Ozean 
mit einem ständigen Eintrag kalteurythermer Bakterien 
durch Warmblüter (Wale, Robben und Pinguine) oder 
terrestrische Einschwemmungen zu rechnen. 
3.4.3 Überlebensstrategien eines "zymogenen Sediment-
Bakteriums" 
Die Umgebung detritovorer Benthostiere bietet zymogenen 




eine ökologische Nische. Hier sind sie 
wenn der Spiegel gelöster organischer 
im Sediment plötzlich steigt. Überlebens-
strategien, 
"copiotrophen") 
die es diesen zymogenen (auch : 
Bakterien ermöglichen, Substrat- arme 
sind bei begeißelten marinen Perioden zu überdauern, 
Bakterien bereits eingehend untersucht worden (Morita, 
1985). In Hungerkulturversuchen die an Cytophaga 
j ohnsonae bei verschiedenen Temperaturen durchgeführt 
wurden, hat sich erstmals gezeigt, daß in der Gruppe der 
gleitenden Bakterien, die hier als typisch benthisch 
apostrophiert wurden (s.o.), ganz ähnliche 
Überlebensmechanismen anzutreffen sind (Reichardt & 
Marita, 1982 b). Diese Reinkulturstudie an einem 
psychrotrophen und zymogenen gleitenden Bakterium könnte 
auch als ein Modellfall gewertet werden, um das 
überleben einer repräsentativen Bakteriengruppe in 
bioturbaten Sedimentstrukturen zu beschreiben . 
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Überlebensfähige Hungerstadien treten in zwei von der 
Temperatur abhängigen Formen auf : Im Bereich des 
Wachstumstemperatur- Optimums setzt eine Abrundung zu 
coccoiden Formen ein . Diese weisen eine gewisse Analogie 
zu den Überlebensstadien mariner Vibrio species auf 
(Amy et al . , 1983, Amy & Morita, 1983) . Dagegen bilden 
sich bei suboptimalen (Standort-typischen) Temperaturen 
verkürzte Stäbchen, die keine Schleimhülle mehr besitzen 
(Reichardt & Morita, 1982 b, Fig.2F). 
Im Vergleich zu exponentiell wachsenden Zellen sind die 
Öberlebenssstadien wesentlich besser an geringe 
Substrat- Konzentrationen angepaßt. Dieses wurde an einem 
Anstieg der Substrat- Affinitäten (1/kM) für verschiedene 
Stufen der Glucose-Verwertung deutlich (Reichardt & 
Morita , 1982 b, Tabelle 2). Ähnliche Fähigkeiten, von 
einer Art "r-Strategie " auf "k-Strategie" (z.B.Jannasch , 
1974) umzusteigen, besitzen vor allem Vibrio species 
(z.B . Morita, 1985) , die oft mit mariner Makrofauna 
vergesellschaftet sind (Sochard , 1979, Deming et al., 
1981). Wie bereits erwähnt, waren auch Cytophaga- artige 
gleitende Bakterien durch ihre Anreicherung in der 
Zoosphäre (Wohnröhren und Faeces von Arenicola marina) 
aufgefallen (Abschnitt 3.1 . 2) . Freilanduntersuchungen 
im nordfriesischen Wattenmeer belegten schließlich, daß 
Wohnröhren von Arenicola marina Orte intensivsten 
Umsatzes gelöster organischer Stoffe sind (Abschnitt 
3.4.4). 
3 .4.4 Einfluß der Infauna 
Benthische Makrofauna speist ihre unmittelbare Umgebung 
(Zoosphäre) auf zwei Wegen mit gelösten potentiellen 
Nährstoffen für Mikroheterotrophe. Erstens fördern 
Freßverhalten und Verdauungsprozesse den Aufschluß von 
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Nahrungspartikeln und damit auch die Freisetzung 
gelöster Stoffe (Kraeuter, 1976, Hargrave, 1976, Fenchel 
& Jörgensen, 1977, Taylor et al ., 1985). zweitens werden 
verschiedene Stoffwechselprodukte ausgeschieden, unter 
denen osrnoregulatorisch wirkende Stoffe wie Alkylamine 
(King et al., 1983 , King, 1984, Sörensen & Glob, 1987), 
"Opine " (Gäde, 1980, Dion, 1986) und Aminosäuren 
(Haberfield et al ., 1975) am bekanntesten sind. 
Betrachtet man die Wohnröhren von Arenicola marina als 
eine Art Reaktorsystem, durch das laufend abbaufähige 
organische Substanz transportiert wird, so verwundert es 
nicht, daß die relativen Raten der rnikroheterotrophen 
Inkorporation und Mineralisierung von Glucose und Acetat 
hier im Vergleich zu anderen Sedimentbereichen erheblich 
erhöht sind (Reichardt, 1987 g, Fig . 4 und 5). Diese 
relativen Unterschiede wurden eher noch unterbewertet, 
da mit einem Isotopen- Verdünnungseffekt durch relativ 
höhere in situ Konzentrationen des Testsubstrates in den 
Gangwandungen zu rechnen ist. 
Diese kleinskalige Freiland- Analyse bestätigt den engen 
Zusammenhang zwischen der Häufigkeit bioturbater 
Strukturen und dem heterotrophen Potential, wie er schon 
aus ähnlichen Messungen an Sedimentkernen tiefer 
gelegener Proben-Stationen im Antarktischen Ozean und in 
der Norwegischen See zu folgern war. Nach vergleichenden 
Untersuchungen an flachen Sublitoral-Sedimenten verdop-
pelte sich der Glucose-Umsatz (Assimilation und 
Mineralisierung) nach dem jahreszeitlichen Einsetzen der 
Bioturbationsaktivität (Hines, 1982) . Am gleichen 
Standort stimulierte Bioturbation durch Polychaeten und 
Bivalvia auch anaerobe Abbauprozesse (Sulfatreduktion) 
und erhöhte den Umsatz an Nährsalzen (NH4+, Po4
3
- ) auf 
das 3- 5-fache (Hines & Jones, 1985) , Infauna-Wohngänge 
sind schon länger als co2-Quellen bekannt. So betrug die 
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co2- Freisetzung aus Gängen des Krebses Uca bis zu 90 % 
der in einem Salzmarsch- Sediment gemessenen Respiration 
(Mon tague , 1982). 
3. 4. S "Kurzgeschlossener " Kreislauf des co2 
Das Miner alisierungsprodukt co2 kann als Substrat 
anabolischer Assimilations - Reaktionen wieder in 
(mikrobielle) Biomasse eingeschleust werden . Außerdem 
herrscht gerade an der Redoxpotential-Sprungschicht der 
Röhrenwandungen ständig ein hohes Angebot an 
Elektronendonatoren für chemolithotrophe , co2-
assimilierende Prozesse . Hieraus folgt, daß die 
Voraussetzungen für einen 
des co2 im Bereich der 











methodischen Schwierigkeiten, die einander gegenläufigen 
Prozesse getrennt für die Milieubedingungen in situ zu 
quantifiz i eren . Zwar ist es möglich, co2-Fixierungsraten 
einzelner Sedimentbereiche in situ zu erfassen (s . u . ), 
doch hängt die Messung der Mineralisierungsraten von der 
ungeklärten Verfügbarkeit des 14 c - Substrates in situ 
(Griffith et al., 1977, Jones & Simon, 1984) und seinem 
höchstens schätzbaren Anteil an der den 
Mikroheterotrophen zugänglichen DOM in situ (Henrichs & 
Doyle, 1986, Nedwell, 1987) ab . 
Ein Schlüsselenzym der quantitativ wichtigsten co2-
Fix ierungsreaktionen (Rubisco) besitzt mit einer 
Halbsättigungskonstanten kM= 20 ~M (pH 8.2; 25 °c in 
vitro) eine sehr geringe Affinität zum co2 (Lorimer et 
al . , 1977) . Für Bakter ien- Rubisco aus Rhodospirillum 
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rubrum wurde sogar ein in 
gemessen (Schloss et al . , 
( 4- 30 rnM) entstammten der 
vitro-kM-Wert von 1.4 rnM co2 
1979). Noch höhere kM-Werte 
älteren Literatur (Siegel et 
al ., 1972) und mögen zu hoch liegen (Lorimer et al ., 
1977). Es bleibt ungewiß, ob co2- liefernde 
Mineralisierungsprozesse bei einer durchschnittlichen 
co2-Konzentration im Seewasser von 2 . 1 - 2 . 5 rnM (Park, 
1969) als treibende Kraft in Frage kommen . 
Direktbestimmungen der co2- Konzentration (E
12co2 ) in 
einer Salzmarsch liefern deutliche tagesrhythmische 
Schwankungen , deren Amplitude bis zu etwa 30% der 
maximalen Poolgröße beträgt (Johnson et al., 1981). Als 
co2- verbrauchender Prozeß wird im wesentlichen 
chemosynthetische co2- Fixierung vermutet . 
ANABOLISMUS : C02-ASSIMILATION 
Etwa 1/10 des im Weltozean enthaltenen co2 (129 x 10
18g) 
werden jährlich durch Photosynthese im Pelagial gebunden 
(Ryther, 1966, Morita et al., 1974). Photosynthetische 
co2-Fixierung findet aber auch im euphotischen Sediment 
statt. Hier werden die Produktionsraten des darüber 
schwebenden Planktons oft noch übertroffen (z.B.:Cadee & 
Hegeman, 1974, Varela & Penas, 1985), Daneben wird co2 
auch nicht- photosynthetisch assimiliert . Dieser selten 
weiter aufgegliederte, heterotrophe und chemoautotrophe 
Prozesse umfassende Dunkelfixierungs- Anteil kann in 
Flachwasser-Sedimenten z.B.13-27 % der Photosynthese-
Rate betragen (Nienhuis & DeBree, 1984) . 
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Während wenig über die chemosynthetische co2-Fixierung 
im aphotischen Pelagial und Benthal bekannt ist, wird 
die potentielle Wichtigkeit dieses Prozesses im marinen 
Energie- und Kohlenstoff-Fluß des öfteren hervorgehoben. 
vor allem erschien es untersuchenswert, "bis zu welchem 
Grade autochthone Primärnahrungtt auf dem abyssalen 
Meeresboden von chemosynthetischen, autotrophen 
Bakterien erzeugt wird" (Ekman, 1953). Seither hat man 
chemosynthetische , auf Schwefeloxydation beruhende 
Prozesse in einigen ökologischen Nischen des aphotischen 
Pelagials eingehender erforscht (Sorokin, 1972, Tuttle & 
Jannasch, 1979, Jannasch & Mottl, 1985) . Demgegenüber 
sind Informationen über chemoautotrophe co2-Fixierung am 
Meeresboden immer noch äußerst spärlich und vage 
geblieben, obwohl gerade die relativ stabilen Redoxgra-
dienten im diffusionsärmeren Sedimentmilieu günstige 
Lebensbedingungen für chemoautotrophe Bakterien erwarten 
lassen. Im benthischen Bereich werden in der Regel co2-
Dunkelfixierungsraten deshalb miterfaßt, weil man sie 
zur Korrektur benthischer Photosynthese-Raten benötigt. 
Diese wiederum haben Benthosökologen immer wieder vor 
methodische Probleme gestellt (Revsbech & Jörgensen, 
1981). 
3.5.1 Stoffwechselwege und Freiland-Methoden 
Nicht-photosynthetische co2-Fixierung wird seit 
Einführung der 14c- Primärproduktionsmessung durch 
Steemann- Nielsen (1952) über eine Dunkelinkubation der 
Proben mit NaH14co3 bestimmt, soweit man nicht auf 
Inhibitoren heterotropher Teilprozesse (z.B. DCMU) 
zurückgreift (Legendre , et al., 1983) . Grundsätzlich 
können heterotrophe und chemoautotrophe Prozesse an der 
Licht-unabhängigen co2-Assimilation beteiligt sein . 
82 
Heterotrophe co2-Fixierung ist nicht nur 
Sediment- Mikroflora, sondern auch im 
in der 
marinen 
Makrobenthos verbreitet (Hammen & Osborne , 1959, Hammen 
& Lum, 1964 ; Quayle,1961) . Als treibende Kraft dieses 
Prozesses wirken "anaplerotische" Reaktionen in 
zentralen, Katabolismus und Anabolismus verknüpfenden 
Stoffwechselwegen (Kornberg, 1966). Empirischen Befunden 
zufolge wurde der Anteil (R) heterotropher co2-Fixierung 
an der bakteriellen Gesamt-Kohlenstoff - Assimilation auf 
konstante 4-6 % beziffert (Sorokin, 1966, Kusnetzov und 
Romanenko, 1966). Dieser Wert hätte durch Subtraktion 
von der Dunkelfixierungs-Rate zur Chemosynthese- Rate 
führen sollen. 
In anderen Untersuchungen erscheint dieser Anteil jedoch 
gemessen an sonstigen Parametern zu hoch (Jordan & 
Likens, 1980) oder schwankt zwischen 0.4 und 30 % 
(Overbeck & Daley, 1973, Overbeck, 1979) . Heinänen und 
Salonen (1984) arbeiteten mit Bakterien- Kulturen und 
fanden eine Schwankungsbreite von R = 0.2 - 2%, aber eine 
relativ konstante Beziehung zwischen heterotropher co2-
Fixierung und Respiration. In Kurzzeit - Versuchen 
inkorporierten steady state-Zellen eines marinen 
Bakteriums co2 proportional zu ihrer Wachtumsrate (Li, 
1982). Letztlich spiegeln die co2- Fixierungs-Raten 
heterotropher Bakterien die Umsatzintensität des 
Tricarbonsäure-Zyklus wider (Overbeck, 1984). zahlreiche 
Untersuchungen haben schließlich gezeigt, daß 
Aktivitäten anaplerotischer Enzyme des Tricarbonsäure-
zyklus wie Pyruvat-Carboxylase und Phosphoenolpyruvat-
Carboxylase einer vielseitigen Regulation durch 
intrazelluläre Metabolite unterliegen (z . B. Kornberg, 
1966, Bushell & Bull, 1981, Overbeck, 1984). Als ein Maß 
für heterotrophe Dunkelfixierungs-Aktivität in 
natürlichem Probenmaterial erschienen Enzyrn-Assays daher 
wenig erfolgversprechend . 
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Für den chemoautotrophen Anteil der 




wie für die 
photosynthetische co2- Fixierung, nämlich Ribulose-1,5-
bisphosphat-Carboxylase (Rubisco) und Phosphoenolpyruvat-
Carboxylase (PEPC)- (Fuchs & Stupperich, 1983, Codd, 
1984). In Enzymtests mit marinem Plankton erweisen sich 
die Aktivitäten jener Schlüsselenzyme nur als ein 
unzureichendes Maß für die in vive-Photosynthese; 
stattdessen spiegeln sie vor allem den physiologischen 
Zustand des Phytoplanktons wider. Im Gegensatz zu PEPC 
zeigt Rubisco eine positive Korrelation mit der 
Photosynthese-Rate. PEPC spielt nur bei den geringen 
Grundraten der Photosynthese eine quantitative Rolle, 
während Rubisco Anstiege der Photosynthese-Kapazität 
anzeigt (Glover & Morris, 1979). 
Bei eigenen Versuchen, die chemoautotrophe co2-Fixierung 
im Sediment zu messen, wurde Rubisco ebenfalls eine 
überragende Rolle unterstellt. Dieses war zumindest für 
aerobe Prozesse berechtigt, an denen vor allem S-
Oxydierer und Nitrifizierer beteiligt sind (Codd, 1984). 
Alternative Stoffwechselwege der chemoautotrophen co2-
Fixierung sind bei verschiedenen anaeroben Bakterien 
bekannt: Acetogene und methanogene Bakterien benutzen 
einen nicht-zyklischen Acetyl-co-A-Stoffwechselweg 
(Fuchs, 1986, Wood et al., 1986). Gleiches gilt für die 
Gruppe der Sulfat-reduzierenden chemolithoautotrophen 
Bakterien (Jansen et al., 1984, Fuchs, 1986). 
Da eine spezifische Hemmung der verschiedenen 
heterotrophen Teilprozesse der co2-Dunkelfixierung nicht 
zu erreichen war, wurde umgekehrt versucht, die Rubisco-
abhängige chemoautotrophe co2- Fixierung im Sediment mit 
Hilfe eines Inhibitors zu erfassen (Reichardt, 1987 b). 
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Während der Substrat-analoge Inhibitor 2-Carboxy-di-
Ribitol-1,5-diphosphat unter den gewählten ökologischen 
Testbedingungen ungeeignet war, lieferte Jodacetamid 
(IAM) in Tests mit Mikrophytobenthos-Proben Ergebnisse, 
die eine realistische Bestimmung Rubisco-abhängiger 
chemoautotropher co2-Dunkelfixierung im Sediment 
versprechen. Inhibitorkonzentrationen von 15 mM hemmen 
die (leicht meßbare und gleichfalls Rubisco-abhängige) 
photosynthetische Hell-Fixierung vollständig. Es bleibt 
eine "Restaktivität" erhalten, die mit 6.3 % der Gesamt-
co2-Fixierung im Erwartungsbereich für heterotrophe 
Assimilationsanteile (Overbeck & Daley, 1973, Kusnetzov 
















Ein(luß von Iodncetamid ( J /\M) au( Dunkel- und llellfixierungsraten 
von co2 in einem euphotl1<chen l,itor.alsedimcnt (Lagune) 
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Die Möglichkeiten, bestimmte chemoautotrophe "Teil" -
Prozesse im Sediment durch spezifische Inhibitoren 
nachzuweisen, sind sehr beschränkt. Allein bei der 
Nitrifikation (Ammonium- Oxydation) sind etliche 
Anwendungsbeispiele für 2- Chloro- 6-trichloromethyl-
Pyridin ("Nitrapyrin") bekannt. Diese sind hinsichtlich 
der Spezifität dieses Inhibitors, seines 
Sorptionsverhaltens und seiner Anwendungsmöglichkeiten 
im Sedimentmilieu kritisch beurteilt worden (Boon, 
1986). Nach eigenen Versuchen mit feinsandigen Ostsee-
Sedimenten liegt die optimale Hemmstoff-Konzentration 
während einstündiger co2- Fixierungs-Messungen bei 5-50 
mg 1- 1 . 
Für den in vielen marinen Sedimenten wichtigen Prozeß 
der chemoautotrophen Schwefel- Oxydation existieren keine 
spezifischen Inhibitoren. Aktivierungstests unter Zusatz 
einschlägigiger Elektronendonatoren liefern zumindest 
eine qualitative Aussage über die Präsenz einer leicht 
aktivierbaren Schwefeloxydantenflora (Kepkay & Novitsky, 
1980). In eigenen Versuchen erwies sich Thiosulfat in 
Übereinstimmung mit Literaturangaben (Tuttle & Jannasch, 
1977, Kepkay & Novitsky, 1980) als stärkster Aktivator . 
Jedoch hängt die Aktivator-Wirkung von der endogenen 
Konzentration des reduzierten Schwefels (Thiosulfat, 
Sulfid) im Sediment ab (Reichardt, 1986a , Fig . 6) . -
Grundlegende methodische Einzelheiten und Probleme 
benthischer co2-Fixierungs-Messungen sind von Revsbech 
et al. (1981) kritisch erörtert worden. 
3.5.2 co 2-Fixierung in aphotischen, bioturbaten 
Sedimenten 
In Kernen aphotischer Sedimente aus dem Antarktischen 
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Ozean sowie aus der Norwegischen See wurde die vertikale 
Verteilung von (IAM-hemmbaren) Dunkelfixierungsraten 
untersucht (siehe auch Reichardt, 1987 b). Meist 
stimmten diese Profile weitgehend mit denen anderer 
Kohlenstoffumsatzparameter überein . Diese wiederum 
spiegeln auch die Intensität und Tiefe der Bioturbation. 
(Abb . 3.5 . 2.-1) . 
An bestimmten Stationen des Vöring-Plateaus (Norwegische 
See) erscheinen die Profile i nvers, d.h . , mit Maxima in 
9- 10 cm Sedimenttiefe und darunter (Abb. 3 . 5.2.2). Diese 
Tiefenmaxima sind mit dem Vorkommen großer Makrofauna 
(Echiuriden und Enteropneusten) korreliert. In der 
Schleim- haltigen Auskleidung der Röhrenwandungen dieser 
Sedimentbewohner wurden jedoch nur 
unterdurchschnittliche co2-Fixierungsraten gemessen. Es 
liegt nahe , hier auf einen Einfluß antibakterieller 
Sekrete wie Dibrom-Phenol zu schließen (King et al., 
1986) . Im Gegensatz hierzu weisen die oxydierten 
Wandungen von Polychaeten-Röhren in antarktischen 
Sedimentproben doppelt so hohe Dunkelfixierungsraten wie 
das umgebende reduzierte Sediment auf (Abb . 3 . 5.2- 1). 
Messungen der co2-Fixierung in Gegenwart des 
Nitrifikations - Inhibitors Nitrapyrin oder mit 1 - 40 rnM 
Natriumthiosulfat als 
(Elektronendonator) zeigten 







Hemm- bzw . 
eine hohe 
der co2-
Fixierung in Sedimenten des Vöring-Plateaus schließen. 
Andererseits sind Hemmwirkungen von Nitrapyrin in 
Sedimenten schwer zu steuern (Boon, 1986). Eine 
Quantifizierung erscheint daher fragwürdig. 
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IAM- kor rigierte 
Sedimenten (a); 
co2-Dunkelfixierung bei O 
0 c in antarktischen 
und unter Berücksichjtigung der stärker oxydiert 
erscheinenden Gangwandungen von Polychaeten auf Station 233 (b) 
sowie in der Norwegischen See ( c) • Nitrapyrin-henunbarer 
Anteil=schwar z markiert, Aktivie rung durch Thiosulfat punktiert. 
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3 .5 . 2-1. 
( Echi uriden, 
Symbole wie i n 
Eine Aktivierung mit Na 2s2o3 war nur in oxydierten 
Sedimenten mit einem geringen Gehalt an reduzierten 
Schwefelverbindungen erfolgreich(Rei c hardt, 1986a,Fig.6l 
Da die Vöri ng-Plateau-Sedimente diese 
die chemoautotrophe 
Voraussetzung 
S-Oxydation hier erfüllen, kann 
tatsächlich als u nbedeutend angesehen werden. Unter 
diesen Bedingungen kommen nur noch Nitrifizierer und 
Methylotrophe co2-Fixierer in Frage. Beide Gruppen sind 
durch Nitrapyrin herrunbar (Topp & Knowles, 1982). Sie 
können daher als die wahrscheinlichsten Urheber der co2-
Fixierungs-Maxima 
betrachtet werden. 
in tieferen Sedimentschichten 
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Im antarktischen Tiefensediment erreicht die IAM-
hemmbare co2- Fixierung sogar 
Sedimentations- abhängigen 
die Größenordnung der 
Zufuhr organischen 
Kohlenstoffs in das Benthal, wenn die Meßdaten auf ein 
Jahr extrapoliert werden (Reichardt, 1987 b, Tabelle 1). 
Die autochthone de novo- Synthese organischer Substanz 
erweist sich unter diesen Bedingungen also als ein 
entscheidender Faktor im Kohlenstoff- und Energie-Fluß 
aphotischer Benthalregionen. Da dieser Prozeß im Bereich 
bioturbater Strukturen intensiviert ist, wurde eine 
positive Rückkopplung zwischen Makrofauna und 
(möglicherweise fakultativ) chemoautotrophen Bakterien 
in ihrer Umgebung vermutet. Untersuchungen leichter 
zugänglicher bioturbater Strukturen in Litoralsedimenten 
sollten nähere Aufschlüsse bringen. 
3.5 . 3 co2- ounkelfixierung in euphotischen Litoralsedi-
menten 
Aus der Notwendigkeit heraus, ausreichend Probenmaterial 
für Parallelversuche und weitere Testparameter zu 
erhalten, wurden drei verschiedene, leicht zugängliche 
Litoral-Stationen in Nord- und Ostsee bearbeitet. Als 
zusätzliches, co2 assimilierendes Kompartiment war 
nunmehr das Mikrophytobenthos zu berücksichtigen, das in 
der Ostseelagune teilweise als ein stabil geschichtetes 
Farbstreifen-Sandwatt (Anaganostides & Schwabe, 1966) 
vorlag, während es im Nordseewatt lockere , im 
Gezeitenrhythmus aufgewirbelte Schichten bildete (Taylor 
(1964) . 
Das untersuchte Lagunensediment bei Stein besteht wenige 
mm unter der oxydierten Oberfläche aus Sulfid- reichen 
Schichten, die von Wohngängen des Polychaeten Nereis 





(Reichardt, 1986 a, Fig.1) . Die 
Polychaeten führen bis in maximal 1 mm 
(l . c ., Fig . 2) . co2- Dunkelfixierungs-
Raten in vivo 
Oberflächenschicht 
besitzen ein Minimum in 
des Mikrophytobenthos, während 




Wohngänge etwa dreifach höhere Werte aufweist. Rubisco-
Aktivitäten, die die Summe photo- und chemoautotropher 
Reaktionspotentiale repräsentieren, zeigen keine großen 
Unterschiede zwischen den untersuchten Sediment-
Bereichen an (l . c., Fig.3). 





s 2-) gelang es , Schwefel 
2+ - + (Fe , N02 , NH4 , 
(S 2o3
2
-) - o xydierende 
chemoautotrophe Mikroorganismen in den Gangwandungen zu 
stimulieren . Diese Stimulation erscheint plausibel . So 
haben Yingst & Rhoads (1980) postuliert , daß durch den 
steilen Redoxpotential-Gradienten in Wohngangwandungen 
eine ständige "Versorgung" aerober chemoautotroph leben-
der Schwefeloxydierer mit Elektronendonatoren gewähr-
leistet sei. Allerdings weckte eine Feinschicht- Analyse 
aufeinanderfolgender 1 . 5 mm dicker Wandschichten Zweifel 
daran, daß die für die co2-Dunkelfixierung hauptverant-
wortliche Bakterienflora aerobe Nischen besetzt (vgl. 
"A3" in Fig.2 und 3, l . c.). Nach Biomarker- Analysen für 
S- oxydierende und S-reduzierende Bakterien waren in den 
Gangwandungen (1 . 5 mm Gesamt- Dicke) und dem reduzierten 
Sediment keine signifikanten Biomasse-Unterschiede er-
kennbar (Reichardt, 1987 f , Abschnitt 3.1.5). 
Nach Untersuchungen 
co2- Dunkelfixierung 
marina etwa gleich 
im Nordseewatt ist die IAM- hemmbare 
in den Gangwandungen von Arenicola 
hoch wie im reduzierten umgebenden 
Sediment, allerdings auch deutlich höher als an der 
Sedimentoberfläche (Reichardt , 1987g , Fig.2) . Nach 
91 
diesen Ergebnissen erscheint es unumgänglich, bisherige 
Vorstellungen von einer Stimulierung aerober chemoau-
totropher Schwefeloxydierer in Infauna- Wohngängen 
(Yingst & Rhoads, 1980) erheblich einzuschränken . Im 
Gegensatz zur co2-Fixierung in Hafenschlick (Kepkay & 
Novitsky, 1980) wirkt ferner eine anaerobe Inkubation 
(von Proben aus Nereis-Gangwänden) nicht hemmend, 
sondern stimulierend (Reichardt , 1986 a, Fig.7). Da, 
gemessen an der Thiosulfat-Aktivierung, in beiden Fällen 
offenbar physiologisch ähnliche Populationen als co2-
Fixierer vorherrschten, überrascht diese Abweichung. 






Infauna keine weiteren 
Untersuchungen bekannt sind. Berücksichtigt man aber die 
Lebensansprüche der verschiedenen in marinen Sedimenten 
zu erwartenden Gruppen S-oxydierender Bakterien (Kelly & 
Kuenen, 1984, Kuenen et al., 1985), so würden gerade die 
anaeroben Bereiche der untersuchten Sedimente 
(einschließlich mikro-oxischer Röhrenwandschichten) als 
Nischen verschiedener anaerober S-Oxydierer in Frage 
kommen. 






al., 1986 ) ; 2. 
Beggiatoa species 
Denitrifizierende 
chemoautotrophe S-Oxydierer wie z.B. Thiomicrospira 
denitrificans (Timmer ten Hoor, 1975) oder Thiosphaera 
pantotropha (Robertson & Kuenen, 1983); 3. Chemoli-
thotroph wachsende photoautotrophe Schwefelbakterien, 
die im Farbstreifensandwatt verbreitet sind (De Wit & 
van Gemerden, 1987); und 4. Syntrophe "consortia " eines 
Sulfat- reduzierenden und eines S-oxydierenden Bakteriums 
(Biebl & Pfennig, 1978, Jörgensen, 1982) . Da die 
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Wandungen der untersuchten Polychaetenröhren ein hohes 
Nährstoffangebot für heterotrophe und mixotrophe 
Bakterien bereithalten, ist es allerdings fraglich, in 
welchem Maße fakultativ chemolithoautotrophe co2-
Fixierer in diesem Milieu eine Repression ihrer co2-
fixierenden Calvin-Zyklus-Enzyme verhindern können 
(Matin, 1978, Kuenen et al . , 1985) . 
3.5.4 ökologische Wertungen 
Mit einer Betrachtung co2- fixierender anabolischer 
Prozesse treten zunehmend auch produktionsbiologische 
Gesichtspunkte in den Vordergrund . Im Gegensatz zur 
hypothetischen mikrobiellen Schleife" ("microbial loop") 
in rein heterotrophen Nahrungsketten- Abschnitten steht 
die co2- ounkelfixierung für eine Rückführung 
mineralisierten Kohlenstoffs in organische Substanz. Sie 
beschreibt gleichsam den Wendepunkt im 
Kohlenstoffkreislauf. Ob sie auch einen Wendepunkt im 
Energiefluß markiert, hängt von der jeweiligen 
Energiequelle der co2-Assimilation ab (s .u.). 
Produktion von Bakterien-Biomasse an sich bietet noch 
keine Gewähr für deren Konsumption in einer 
Nahrungskette. Zwar spielt Bakterien-grazing im Benthos 
(z.B. Newell, 1965, Gerlach, 1978) wie auch im Plankton 
( z.B. Fenchel, 1984, Caron, 1987, Sherr & Sherr, 1987) 
eine sehr wichtige Rolle. Gleichzeitig zeigen aber 
neuere Untersuchungen, daß die Ausnutzung von Bakterien-
Biomasse durch "grazer " weder in benthischen (z.B. Kemp, 
1986) noch in planktischen Nahrungsnetzen (z.B. Ducklow 
et al . , 1986) zwangsläufig stets eine universelle 
Schlüsselrolle spielen muß . 
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was die Rückführung remineralisierten Kohlenstoffs in 
Biomasse anbetrifft, so mehren sich auch im planktischen 
Bereich die Anzeichen für stellenweise hohe Abundanzen 
chernolithotropher co2- fixierender Bakterien . Karl et 
al., (1984 a) berichten über ein Produktion smax imum 
dieser Bakterien im aphotischen Mesopelagial . Offenbar 
bilden sedimentierende, teilweise reduzierte Partikel in 
der Wassersäule eine bislang unterschätzte Quelle von 
Elektronendonatoren für chemolithotrophe und 
methylotrophe Bakterien (Orernland, 1979, Sieburth et 
al., 1987). Folglich wäre die Rolle nicht-
photosynthetischer co2- Fixierung im Pelagial nicht von 
vornherein als unbedeutend abzutun. Karl & Knauer (1984 
b) ziehen aus co2-Fixierungsexperimenten an 
Sedimentfallen- Material sogar den Schluß, daß 
mesopelagische Sauerstoffminimum- Schichten nicht 
Verbraucher, sondern "Netto-Exporteure" (chemolithotroph 
produzierter) organischer Substanz sein könnten . 
Gemessen an der relativen Anreicherung des schweren 13c-
Isotops in benthischen Makroinvertebraten würden 
Benthos - Nahrungsketten im allgemeinen die maximale Länge 
von 5- 6 Stufen (mit ca. 1.5 °/oo Anreicherung von 13c 
pro Nahrungskettenstufe) erreichen (Mills et al., 1984) . 
Drastisch verkürzt erscheinen benthische 
aber nur in den wenigen isolierten 
Meeresbodens (submarine Thermalquellen), 





pflanzlicher Nahrungsquellen treten können (Jannasch & 
Mottl, 1985, Ruby et al.,1987) . In einem anderen 
benthischen Lebensraum, in dem potentiell 
chemoautotrophe Bakterien (Beggiatoa) vorherrschen, 
bleibt wegen unvollständiger Isotopen-
Fraktionierungsdaten unklar, inwieweit benthische 
Nahrungsketten durch chemosynthetische Primärproduktion 
verkürzt werden (Spies & DeMarais, 1983). So ist es erst 
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in Ausnahmefällen gelungen , die trophische Rolle 
Sedi mentbakterienflora mit Hilfe der 13c-Analytik 




organische Substanz in einem Sehelfsediment (Tan & 
Strain, 1979, Mills, 1984) kennzeichnen die Nahrung der 
detritovoren 
Rückschlüsse 
Makrofauna , lassen aber n och keine 
auf die Trophiestufen der pauschal 
erfaßten, heterogenen Bakterienflora zu . 
Aus bakterienphysiologischer Sicht würde vor allem die 
Konzentration an Bakterien- verfügbarer organischer 
Substanz die chemolithoautotrophe (chemosynthetische) 
co2- Fixierung im Meeresboden regulieren (Matin , 1978, 
Kelly & Kuenen, 1984). Selbst in ausgesprochenen Nischen 
für obligat Chemolithoautotrophe wie im Bereich der 
submarinen Thermalquellen sind auch fakultativ che-
moautotrophe und mixotrophe Schwefeloxydierer verbreitet 
(Jannasch & Mottl, 1985). Langfristig werden 
chemosynthetische Prozesse jedoch durch die bakterielle 
Re- Mineralisierung organischer Substanz stimuliert . Denn 
mit fortschreitender Sauerstoffzehrung werden zunehmend 
Elektronendonatoren für obligat und fakultativ 
chemolithoautotrophe und chemolithoheterotrophe 
Bakterien freigesetzt. So wäre es nur folgerichtig, wenn 
katabolische (C02-produzierende) und anabolische (C02-
verbrauchende) Prozesse in reduzierten Sedimenten eng 
miteinander verzahnt wären (Kepkay & Novitsky , 1980). 
Die Infauna hat mehrere Möglic hkeiten, in die Steuerung 
chemolithoautotropher Prozesse einzugreifen : Einerseits 
erschließt und transportiert sie reduzierte 
Sedimentschichten, die reich an potentiellen 
Elektronendonatoren sind, oder sie produziert selbst 
+ 
solche (NH4 ) . Andererseits dämpft sie die 
chemoautotrophe co2- Fixierung auf der Stufe der 
Bakterien (bei den fakultativ chemoautotrophen) oder auf 
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der Stufe ihrer Enzyme (über Rubisco-Repression) durch 
den Eintrag organischer Substanz. In den Wandungen der 
Polychaeten-Wohnröhren sind katabolische und anabolische 
Prozesse besonders eng verzahnt und ist der co2- umsatz 
wohl weitgehend kurzgeschlossen . In diesem durch ein 
Fließgleichgewicht zwischen hetero- und chemoautotrophen 
Bakterien beherrschten Umfeld ist ein wichtiges 
Kristallisationszentrurn 
Meiofauna bereicherte) 
für "kleine" (durch Mikro- und 
Nahrungsketten ( "small food 
webs " : Kuipers et al., 1981) zu vermuten (Reichardt, 
1987 b, Fig.1 und 2). 
3.5.5 Ein "semantisches" Problem 
Systemökologisch ist die co2-Fixierung nur schwer 
einzuordnen. Nur in Ausnahmefällen stanunen die als 
Energiequelle und Elektronendonatoren fungierenden, 
reduzierten anorganischen Verbindungen aus 
lichtunabhängigen Resourcen (submarine Thermalquellen). 
Daher herrscht die Ansicht vor, daß chemosynthetische 
co2- Fixierung in der Regel nicht von einer dem 
Sonnenlicht ebenbürtigen Primär-Energie getrieben wird 
(vgl. Parsons et al., 1985) . Chemosynthese im 
aphotischen Meeresboden wäre demnach kein von der Zufuhr 
allochthoner organischer Substanz unabhängiger Prozeß. 
Vielmehr würde sie durch die lichtabhängige 
Primärproduktion in euphotischen Schichten erst in Gang 
gehalten. 
Andererseits ist Chemoautotrophie wohl nicht als ein 
Folgeprozeß pflanzlicher Photosynthese entstanden, im 
Meer also nicht erst durch die Primärproduktion der 
Algen ermöglicht worden, (s.u . ). In Anbetracht des Pools 
an potentiellen anorganischen Energieträgern für die 
Chemosynthese in der Biosphäre und ihres Vorrats in der 
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Erdkruste ist es schwer vorstellbar, daß chemoautotrophe 
Prozesse in marinen Ökosystemem allenthalben in 
ökologisch relevanten Zeiträumen zum Er liegen kämen, 
wenn die photosynthetische Energiequelle plötzlich 
versiegen würde . Wenn die Voraussetzungen für 
Chemosynthese im Meeresboden a ber erst nach längeren 
(geologischen) Zeiträumen entfallen könnten, so wäre es 
sinnvoll, evolutionistische Gesichtspunkte 
mitzuberücksichtigen . 
Als Lösungshilfe bietet sich ein (erst neuerdings in der 
Ökologie favorisiertes) Modell an , das sich an 
biogeophysikalischen Ungleichgewichten als Grundlage 
dissipativer Strukturen orientiert (Prigogine, 1978) . 
Diese Modellvorstellung korrigiert das alte Darwin ' sche 
Evolutionskonzept und erweitert es um den Aspekt der Co-
Evolution von Organismen und Umwelt (Rich , 1984b) . 
Dadurch werden auch die erdgeschichtlich älteren 
Prokaryonten bei Extrapolationen in die 
erdgeschichtliche Vergangenheit oder Zukunft gebührend 
berücksichtigt. 
Spekulationen über die Evolution des Ribulosediphosphat-
Zyklus zeigen, daß die ersten Kohlenstoff - autotrophen 
Organismen Anaerobier waren, für deren Biosynthese die 
stark reduzierende Uratmosphäre mit einer Vielzahl 
potentieller Elektronendonatoren die erforderliche 
Reduktionskraft stellte (Quayle & Ferenci, 1978). 






der Calvin- Zyklus bei 
Photoautotrophen und aeroben Chemoautotrophen (vgl . Wood 
et al . , 1986,; Ohmoto & Felder, 1987). Erst die im 
Präkambrium aufkommende Photolyse des Wassers zu 
Sauerstoff ermöglichte eine "oxygene" Photosynthese . 
Daraufhin nahm die Oxydation der Biosphäre rasch zu (von 
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Redoxpotential - Werten um -400 mV auf +800 mV) und ebnete 
schließlich den Weg für Atmungskettenphosphorylierungen 
und aerobe Chemosynthese (Gochlerner, 1978 , Rich, 1984 
a und b). Global betrachtet, hat die oxygene 
Photosynthese einerseits die Konzentration molekularen 
Sauerstoffs erhöht (Rich, 1984a) und damit die Oxydation 
potentieller Energieträger der Chemosynthese gefördert . 
Andererseits entstand durch die photosynthetisch 
produzierte organische Substanz ein neuer Energiepool, 
dessen aerober Abbau wiederum reduzierte, Chemosynthese-
günstige Milieubedingungen schuf . 
Wenn diese Darstellung auch sehr verkürzt und spekulativ 
ist, zeigt sie doch die Schwierigkeiten, Chemosynthese 
auf der Zeitachse der Evolution als einen der 
Photosynthese (zumal der aeroben) untergeordneten Prozeß 
zu begreifen. Das ist nicht verwunderlich, wenn man 
unterstellt, daß die präkambrische Evolution der 
Prokaryonten den einschlägigen von Darwin geprägten 
Vorstellungen widerspricht. Denn 
Evolutionstheorie leugnet eine 
die traditionelle 
Co-Evolution von 
Organismen und Umwelt, für die die enorme Erweiterung 
der biologischen Elektronentransport- Spanne durch die 
"Erfindung" der oxydativen Phosphorylierung mit ihren 
thermodynamischen Konsequenzen im Präkambrium ein so 
eindrucksvolles Beispiel liefert (Rich , 1984 a). 
Mißverständnisse über die ökologische Rolle der 
Chemosynthese mögen daher rühren, daß dissipative, durch 
ein thermodynamisches Ungleichgewicht zwischen internen 
und externen Teilsystemen gekennzeichnete Strukturen 
(Prigogine, 1978) nur von innen her statt systerngerecht 
auch von außen betrachtet werden (Rich, 1984). So 
entspricht es der Lehrmeinung, daß die meisten 
anorganischen Substrate chemosynthetischer Bakterien 
letztlich aus photosynthetisch produzierter organischer 
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Substanz stammen (Parsons et al., 1985) . Andererseits 
ist diese Aussage weder durch direkte Messungen belegt 
worden noch entspricht ihr Denkansatz neueren 
Konzeptionen der Ökosystemanalyse, welche vor allem die 
lange Zeit arg vernachlässigten Prokaryonten und 
biogeochemischen Stoff - Kreisläufe mit einbeziehen (Rich, 
19 8 4 a und b) . 
4. ZUSAMMENFASSUNG 
Ausgangspunkt der hier dargestellten Untersuchungen war 
die Hypothese, daß der benthische Energiefluß in höheren 
geographischen Breiten aufgrund der extrem saisonalen 
Sedimentation organischen Kohlenstoffs eine besondere 
Qualität besitzt (Höpner-Petersen, 1984). Um 
"Strategien" der (biologischen) Adaptation an ein 
permanent und extrem kaltes Milieu und an periodische 
Schwankungen in der Verfügbarkeit organischer 
Kohlenstoff-Quellen aufzuspüren, wurden biochemische 
Umsetzungen des Kohlenstoffs in marinen Sedimenten unter 
zwei entscheidenden Aspekten betrachtet. Erstens wurde 
nach "Strategien" geforscht, 







Nahrungsketten) den benthischen Energiefluß für den 
eigenen Bedarf optimieren könnte. zweitens wurde nach 
Mechanismen gesucht, die geeignet wären, die Effizienz 
des Umsatzes Detritus-bürtigen Kohlenstoffs im permanent 
kalten Benthal zu erhöhen. In beiden Fällen läuft die 
Fragestellung auf den Nachweis von "Gegenmechanismen" 
hinaus, die verhindern könnten, daß ein zu hoher Anteil 
der periodischen Kohlenstoff - und Energiezufuhr an einem 
unzureichend adaptierten Benthos vorbeigeleitet und im 
Meeresboden "endgelagert" wird. Der methodische Ansatz 
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ist biogeochemisch-mikrobiologisch bestimmt . Er stützt 
sich überwiegend auf holistische Analysen von Sedi-
mentkernen aus polaren und subpolaren Meeresböden . Um 
ökophysiologische Mechanismen zu verifizieren , wird aber 
auch auf der reduktionistischen Ebene von 
Kulturversuchen experimentiert. 
Makrozoobenthos ist in diesen Untersuchungen 
verschiedene Vertreter der detritovoren 
durch 
Infauna 
repräsentiert, deren Nahrung u.a . aus Sediment- Bakterien 
besteht . Makrophyten- Detritus wurde in hoher 
Konzentration in antarktischen Tiefsee- Sedimenten nach-
gewiesen, die von einer Polychaeten- reichen Infauna bis 
in 10 cm Tiefe durchwühlt waren. Da Makrophyten-
Detritus-abhängige Nahrungsketten in diesen Breiten noch 
unbekannt sind, wurden "Konditionierungs "- Experimente 
mit künstlich hergestellten Braun- und Makroalgen-
Fragmenten bei in situ Temperaturen unternommen . Der 
hierbei untersuchte Prozeß der bakteriellen Besiedelung 
und biogeochemischen Umformung der Algenfragmente zu 
einer bevorzugten Nahrungsquelle detritovorer Makrofauna 
verläuft ähnlich und trotz der niedrigeren Temperatur 
nicht weniger effizient , als es vom Litoralgürtel 
gemäßigter Klimazonen her bekannt ist . 
Nachweismöglichkeiten für etwaige Wechselwirkungen 
zwischen Detritus - konsumierender Infauna und Mikroflora 
ergeben sich aus dem Umstand, daß verschiedene 
Einflußsphären deutlich zu unterscheiden sind. Das als 
·•Zoosphäre " apostrophierte mikrobielle Anreicherungs -
und Abbaumilieu im näheren Einflußbereich der 
benthischen Invertebraten besteht aus "epizoischem" 
Aufwuchs auf den Tier- Oberflächen und den "perizoischen" 
Kompartimenten bioturbater Strukturen wie Wohngang-
Wandungen und Exkrementen. 
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Abundanz - und Biomasse von Bakterien in der Zoosphäre 
lassen in einigen Fällen darauf schließen, daß sich 
bestimmte Gruppen heterotropher Bakterien unter dem 
Einfluß mariner Infauna gegenüber dem Bioturbations-
freien Sediment anreichern. Ein Beispiel hierfür liefern 
insbesondere Polysaccharid-abbauende Psychrophile in 
bioturbierten antarktischen Meeresböden. Auch in 
Litoralsedimenten der Ost- und Nordsee erreichen 
heterotrophe Bakterien, die zum Abbau von Struktur-
Biopolymeren befähigt sind, in den Wohngangwandungen von 
Ne reis diversicolor und Arenicola marina maximale 
Abundanzen. Andere Bakterien, darunter chemolithotrophe 
Thiosulfat-Oxydierer, zeigen in den Gangwandungen von 
Nereis diversicolor keine signifikante Anreicherung, 
obwohl in diesem Teil der Zoosphäre maximale Thiosulfat-
stimulierbare co2-ounkelfixierungsraten gemessen werden. 
Auch wenn Keimzahlbestimmungen für bestimmte 
Bakteriengruppen durch gruppenspezifische Biomarker-
Analysen ergänzt wurden, fanden sich ebenfalls keine 
Hinweise auf eine Anreicherung S-oxydierender 
Bakterienbiomasse (Phospholipid- Fettsäuren Cyl9 : 0, OH-
19 : 0, Mel8:lw6, 17:lw8c) in den Gangwänden . Weitere 
Biomarker- Analysen zeigen, daß die mikroheterotrophe 
Biomasse (Bakterien und Mikrofauna) trotz des steilen 
Redoxgradienten in den Gangwänden und im umgebenden 




scheint die Bruttoproduktion 
in Polychaetengang-Wandungen um ein 




beeinflußten Sediment . Extrem hohe Konzentrationen des 
Prokaryonten-Speicherstoffs Polyhydroxy-ß-buttersäure 
weisen auf intensives grazing an den Gangwandungen von 
Nereis hin. Ebenso zeigen stark erhöhte Raten für die 
Inkorporation von Thymidin in Bakterien-DNA eine hohe 
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Bakterienproduktion in Röhrenwandungen von Arenicola 
marina an . Insgesamt vermitteln diese Untersuchungen den 
Eindruck, daß Polychaeten-Röhren bakterielle gardening-
Zentren beherbergen können, die wiederum eine Grundlage 
für benthische Nahrungsketten unter der 
Sedimentoberfläche bilden. Allerdings kann gardening 
"peri "- oder epizoischer Bakterien durch benthische 
Infauna wohl auch stattfinden, ohne daß gleich eine 
Ernährungsstrategie erkennbar wäre, wie Unterschiede in 
den Pigrnentspektren von Faeces und Aufwuchsmikroflora 
bei antarktischen Echiuriden zeigen. 
Während gardening und andere ökophysiologische 
Anpassungen der Makrofauna an das Leben im Benthos schon 
lange im Mittelpunkt des Interesses stehen, müßten 
entsprechende Kriterien für Benthos-Bakterien erst 
aufgestellt werden. Sie erscheinen jedoch wichtig, um 
für Kulturversuche zur Klärung ökophysiologischer 
zusammenhänge möglichst repräsentative Vertreter 
Makrofauna - beeinflußter Sedimente auswählen zu können .. 
Angehörige der im 
Gruppe gleitender 
Benthos verbreiteten heterogenen 
Bakterien erscheinen hierfür gut 
geeignet . Cytophagen, die sich durch ein hohes 
Abbaupotential für Struktur-Biopolymere auszeichnen, 
sind auch in den Gangwänden von Arenicola marina 
verbreitet. 
Eine numerisch- taxonomische Analyse Chitin- abbauender 
Bakterien in einem Ästuar (Wasser und Sediment), die 
auch weitere ökophysiologisch wichtige Kriterien 
enthält, belegt die Existenz von zwei Hauptgruppen 
chitino lytischer 
marinen oder 
Cytophaga- artiger Bakterien (CLB) in 
marin beeinflußten Biotopen . Diese 
unterschieden sich u.a. in ihrer Abhängigkeit von einer 
organischen Stickstoffquelle (Norg.) für Wachstum und 
optimalen Chitin- Abbau . Als Norg.-bedürftig erwiesen 
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sich neben einer halophilen CLB- Untergruppe u.a . auch 
marine Vibrio spp., die im übrigen häufig mit Makrofauna 
assoziiert sind. Wegen der oftmals hohen DOM-
Konzentrationen in der Zoosphäre kann es für den 
mikrobiellen Abbau von Detritus entscheidend sein, ob 
der Chitin-Abbau durch organischen Stickstoff gehemmt 
oder stimuliert wird, 
Infolge der Lebenstätigkeit benthischer Infauna sind 
hohe Konzentrationen organischer Bakterien- Substrate oft 
fleckenhaft in der "Zoosphäre" angereichert , wo sie das 
Wachstum "copiotropher" (zymogener) Bakterien 
stimulieren können. Ein gleitendes Bakter ium aus der 
"CLB"-Gruppe zeigt ähnliche Anpassungen an wechselnde 
Substratmilieus wie Vertreter einer oft epizoischen, 
nicht- gleitenden Bakterien- Gruppe (Vibrio ~), deren 
Überlebensstrategien bereits länger bereits sind . 
Das enzymatische Potential von Sedimentextrakten, 
partikuläre organische Substanz zu gelöster organischer 
Substanz umzusetzen, wurde mit Hilfe Reaktivfarbstoff -
markierter partikulärer Testsubstrate ermittelt. 
Räumliche und zeitliche Verteilungsmuster für 
Skleroproteasen und Polysaccharasen in Sedimenten der 
Kieler Bucht deuten auf unterschiedliche 
Regulationsmechanismen 
Makrobenthos-armem 
hin. In schlickigem, 
Sediment liegt der 
Enzymaktivitätsspiegel erheblich niedriger als in einem 
feinsandigen , Makrofauna- reichen Sediment. 
Laborexperimente belegen , daß Sorption zellfreier Enzyme 
an Sedimentpartikel zu drastischen Aktivitätsminderungen 
führt. Mechanische und biochemische Wirkungen der 





wie den Wandungen von 
Aktivitäten POM-lösender 
Enzyme und die Abundanzen bakterieller Enzymproduzenten 
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Enzyme teils unterhalb, 











Polychaeten- Röhren auch Zentren maximalen Gluco se- und 
Acetat-Umsatzes sind . 
aphotischer Sedimente 
Auch in Schichtungsprofilen 
sind die Hauptgipfel der 
heterotrophen Aktivität an die bioturbierte Schicht 
gebunden . Eine hohe Mineralisierungsaktivität in den 
bioturbaten Strukturen schafft die Voraussetzungen für 
eine Re- Assimilation des freigesetzten co2 durch 
chemoautotrophe und heterotrophe Prozesse . 
Ein erhöhtes Angebot anorganischer Elektronendonatoren 
in den steilen Redoxpotential- Sprungschichten von 
Wurmröhrenwandungen begünstigt die chemolithoheterotrophe 
co2- Fixierung. Mit Jodacetamid (IAM) als Inhibitor 
werden Ribulose-1,5 - bisphosphat-carboxylase (Rubisco)-
abhängige Prozesse gehemmt, um den Anteil Rubisco-
unabhängiger (meist heterotropher) co2- Fixierung im 
Sediment abzuschätzen und als Korrekturgröße zu 
verwenden. Thiosulfat spielt eine Hauptrolle als 
Aktivator chemoautotropher co2-Fixierung in 
Li toralsedimenten und auch in einigen Senken des 
Antarktischen Ozeans . Dagegen sind Tiefenrnaxima (in ca . 
10 cm Tiefe) in Sedimenten der Norwegischen See 
(Vöring-Plateau) in unmittelbarer Umgebung einer 
Echiuri den- und Enteropneusten-Fauna wahrscheinlich 
durch Nitrifikation zu erklären. 
In aphotischen Sedimenten größerer Wassertiefen l a ssen 
hohe co2-Fixierungsraten in der Zoosphäre auf 
Rückkopplungseffekte zwischen Makrofauna und 
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Sedimentbakterien schließen. In Litoralsedimenten, die 
stärker reduziert sind, fixieren die tieferen, von 
Polychaeten- Röhren durchzogenen Sedimentschichten mehr 
co2 (im Dunkeln) als die Sedimentoberfläche . Aus ver-
schiedenen Gesichtspunkten ist zu vermuten, daß für die 
chemoautotrophe co2-Fixierung in diesen Litoralsedimen-
ten hauptsächlich mikroaerophile und anaerobe Bakterien 
verantwortlich sind. 










"kurzgeschlossen ''. Zwischen der o2-zehrenden 
Mineralisierung organischer Substanz und der 
Verfügbarkeit anorganischer Elektronendonatoren für die 
Chemosynthese in vielen Bauten der Infauna ist unschwer 
ein ursächlicher Zusammenhang zu konstruieren. 
Andererseits bleiben die ursprünglichen Quellen 
chemosynthetischer Energie vielfach unbekannt. 
Die Primärsynthese organischer Substanz durch IAM-
hemmbare co2- ounkelfixierung kann in einigen bioturbaten 
Tiefsee-Sedimenten sogar mit der (über ein Jahr 
integrierten) Zufuhr organischer Partikel aus der 
Wassersäule gleichziehen . 
Eine positive Rückkopplung zwischen Benthosfauna und 
Bakterien ist im permanent kalten Meeresboden um so 
erfolgreicher, je stärker die Sedimentbakterien in der 
Zoosphäre kälteadaptiert sind. Während ökologische Daten 
über kaltstenotherme (psychrophile) Bakterien noch 
spärlich sind, ist deren hohe Abundanz in antarktischen 
Sedimenten bemerkenswert; zumal, wenn es sich um 
zymogene, d.h., an hohe Substratkonzentrationen ange-
paßte, Bakterien handelt . Makrobenthos ist in einigen 
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Fällen eng mit solchen Bakterien vergesellschaftet. 
Kaltadaptation des Wachstums und der Abbauaktivität 
verlaufen nicht immer gleichsinnig. Während die 
Temperaturoptima einiger Detritus-abbauender Enzyme in 
antarktischen Sedimenten keine Kaltadaptation erkennen 
lassen, werden diese Enzyme in Kulturversuchen mit 
psychrophilen Isolaten verstärkt bei tiefen (OoC) 
produziert. Temperaturkompensation verläuft hier nicht 
auf der Aktivitäts-Ebene, sondern auf dem Niveau der 
Enzymsynthese und der Produktion enzymatisch aktiver 
Bakterien-Biomasse. 
Trotz der hohen Abundanz psychrophiler Bakterien spielen 
auch psychrotrophe, (d.h . , kalt- eurytherme) Bakterien 
eine wichtige Rolle im permanent kalten Sediment . 
Kulturversuche mit einem psychrotrophen Cytophaga 
johnsonae- Stamm belegen eine mehrphasige Kinetik der 
Glucose-Verwertung in Abhängigkeit von der Temperatur, 
die auf wechselnder Dominanz verschiedener 
Stoffwechselwege beruht. Gewisse Anhaltspunkte für eine 
ähnliche Bevorzugung des Embden-Meyerhof-
Stoffwechselwegs bei tieferen Temperaturen liefern auch 
radiorespirometrische Untersuchungen antarktischer 
Sedimente. Wiederum sollte eine solche Übereinstimmung 
zwischen einem holistischen und einem reduktionistischen 
Ansatz auch nicht überbewertet werden. 
Glucose-Mineralisierung als Modellfall für den Abbau 
gelöster organischer Substanz zeigt im antarktischen 
Meeresboden mit Temperaturoptima um 20 °c (d.h., im 
Wachstumtemperaturmaximum psychrophiler Bakterien) ein 
Maximum an Kaltadaptation. Wie ein Vergleich mit 
temporär kalten Sedimenten lehrt, scheinen sich die 
Temperaturoptima katabolischer und anabolischer Prozesse 
global um einen relativ konstanten Wert zu 
unterscheiden. 
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Insgesamt betrachtet, haben groß- und kleinskalig 
angelegte Sedimentanalysen die Annahme einer überwiegend 
positiven Rückkopplung zwischen detritovorem 
Makrozoobenthos und Bakterien- Flora bestätigt . 
Auswirkungen auf biogeochemische Schlüsselprozesse des 
Kohlenstoffumsatzes sind nachweisbar. Im Gegensatz zur 
Wassersäule bieten Sedimente günstige Voraussetzungen 
für zeitlich und räumlich relativ stabile Mikrohabitate . 
In dem häufig erneuerten Substratmilieu der Zoosphäre 
liegen Orte maximaler biogeochemischer Aktivität, die in 
den Auf - und Abbau organischer Substanz eingreifen. An 
der Regulation dieser Aktivitäten sind Sorptionsprozesse 
maßgeblich beteiligt. schließlich gewähren erst 
Kulturexperimente einen Einblick in einzelne Mechanismen 
ökophysiologischer Anpassung im permanent kalten 
Benthal, wo der Pegel leicht abbaubarer Bakterien-
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